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Observations on the Biology of StenaseIIus virei
(Crustacea Isopoda AseIIota of Subterraneam Waters)

SUMMARY
St. virei has been bred in the laboratory
for many years (1960-1974).
Most of the St.V.hllssoni
were captured in karstic waters, near the Moulis subterranean
laboratory.
Some St.v.virei from
the Padirac sink-hole;
St. v. buchneri
from Cantabrian
caves; St. v. bOlli and St. v. virei from
phreatic waters; and St.bllili and St.brellili have also been bred. Since Stenasellids are unable to
swim, very low aquariums are used, with a bed of cave clay, some calcareous stones, dead wood
and dead elm tree leaves. Little depth of water is necessary.
Stenaselllls was originally carnivorous,
being able to capture and devour living prey, such as
Chironomid
larvae, but the populations
of cave waters have developed a different diet: silt,
guano, plant remains ... , because they have been often insulated from their original phreatic
biocenosis. Nethertheless,
the existence of cannibalism among them points out that the predatory behaviour has not completely disappeared.
Adult St. virei can be fed with Cerophyl.
Some observations
on the burrowing activity and on the reactions to light, temperature
and
salt water have been made.
All postmarsupial
molts of Stenaselllls occur in two steps (isopod ian molts). The intramolt is
extremely long (from 83 h 30 min, for the first molt of the free young), to 8-12 days, for the
adult d and 9, 14 days for 9 reproductive
molts and 16-21 days for the molts of aged or senil,;
individuals).
The intermolts last from 2 1/2 months (first intermolt of the free young), to 9-12
months (non-reproductive
ones of the adult) and 12-18 months (average: 15-16), for reproductive 9 intermolts.
The normal lifespan of karstic subspecies of St.virei and related species must
be estimated as 12 years (0) and 15 years (9). All these values are 10-20 times longer than these
of an epigean Asellid of the same size (Aselllls aquaticlls).
The reproductive
cycle has been studied. The adult <;> is larger than the d. There is no
precopulatory
pairing ("nuptial ride"), contrary to epigean Isopods and Amphipods.
I t seems
due to the fact that this group lived originally among interstices or burrows in alluvial deposits,
where long coupling would be impossible. The successive bilateral copulation is very short (one
hour) and takes place during the 9 reproductive
molt. The 9 lays her eggs some 4-5 days after
her anterior molt removal and laying may take 24 hours. The number of eggs (15-60, average
32, in St. V.hllssoni) increases with the size of the 9. The eggs of the Stenasellids are significatively larger than these of epigean Asellota.
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Intramarsupial
development
of St.virei takes 9-10 months at 9-1 1°C. As the reproductive
Y
intermolt
lasts 12-18 months, the 9 keeps her empty pouch for 2-8 months, after the young
leave it. In some caves, the laying season is the end of winter and beginning of spring; the
liberation of the young occurs on autumn. A '( reproductive
intermolt is always followed by
one or several genital-rest intermolts (each being 9-11 months long), so, a 9 cannot lay eggs in
each year: the minimal interval between successive reproductions
of a single 9 is 2 years. It can
reach 5 years or more, according to the scarcity of food-coming in the biotop.
Intramarsupial
life includes embryonic
(5-5 1/2 months),
then larval (4-4 1/2 months)
stages. There arc 2 intramarsupiallarval
molts (in one step, i.e. non-isopodian
ecdysis).
The liberation of the brood is very slow: average 28 days between the departure of the first
and last young. Newly released young are 1,5 mm (St.l!irei), or 2,1 mm (St. buili) long.
Postmarsupial
larval stages include 3 intermolts and last some II months after birth. On the
first intermolt,
the young have no VII pereopods (=manca I + II stages); on the second, the VII
pereopods
arc rudimentary
(=mal1l'a III); on the third, the VII pereopods arc normal, but
shorter than VI pereopods.
Juvenile development
is very long. Size and age of puberty, in St. virei 1lllssolli arc: 4,5 111m
and 4-5 years, for the d and 6,5-7 111mand 6-7 years or more, for the
In the juvenile d, the
morphogenesis
of I and II pleopods takes place normally on intermolts 4-9 and lasts 3 years or
more. On interl110lt 10, it seems that the d is able to mate.
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GENERALITES
Dans les deux premi~res parties de ce travail, il a ete fait mention, d'une part des
observations realisees directement dans la nature, d'autre part des observations
concernant, soit l'anatomie ou la morphologie des Stenasellidae, soit Ia structure
demographique des populations de Stenasellus virei. Ces derni~res ont ete faites a
partir de materiel fixe provenant, soit"de collectes anterieures a 1960 (materiel de
Biospeologica, que Monsieur Ie Professeur Vandel m'avait tr~s aimablement confie,
materiel recolte par Monsieur Ie Professeur Husson, en 1955, dans les grottes
pyreneennes), soit de captures effectuees, depuis 1960, par des chercheurs ou des
collaborateurs du laboratoire sou terrain, ou par moi-meme.
Quant aux Stenaselles vivants places en elevages, ils proviennent de multiples
captures effectuees chaque annee, au cours de mes nombreux sejours dans les
Pyrenees, mais aussi de dons de Monsieur Ie Professeur Vandel, de Madame R.
Lattinger-Penko, de Mesdemoiselles N. Gourbault et F. Lescher-Moutoue et de
Messieurs J-Y. Bertrand, CI. Bou et R. Rouch, a qui je reste particuli~rement reconnaissant.
Cette troisi~me partie sera consacree a l'expose des observations d'ordre biologique realisees, pour la plupart, a la suite d'elevages suivis durant de longues
annees. Ceux-ci ont porte, non seulement sur les sous-esp~ces de St. virei les moins
rares, mais egalement sur quelques esp~ces voisines, comme St. breuili et St. buili.
Nous la fractionnerons en trois chapitres d'importance inegale. Le premier comporte d'abord une partie technique, consacree aux probl~mes poses par la recolte, la
mise en elevage et Ie maintien en vie durant de longues periodes de ces animaux
souterrains, suivie d'une partie intitulee: "Observations sommaires sur Ie comportement de Stenasellus virei et des esp~ces voisines", qui rassemble les constatations
faites au cours de plus de lOans. Elle constitue une contribution a la connaissance
de plusieurs questions, comme Ie mode de nutrition, I'activite motrice generale,
l'influence de la lumi~re, celie de la temperature du milieu, les possibilites de vie
hors de l'eau, la tolerance aux sels dissous, qui se posent pour St. virei et les autres
Stenasellidae.
Le second chapitre, consacre a une etude detaillee de la mue chez St. virei,
comporte des donnees precises sur la duree des differentes intermues et, correlativement, sur celie de la longevite de ce Crustace.
Le troisi~me chapitre, Ie plus important, a trait aux observations faites sur Ie
cycle vital de St. virei: cycle genital de la femelle adulte (mue parturielle et accouplement, ponte et gestation, periodicite de la reproduction a l'echelon individuel
et a celui de la population), puis observations sur Ie developpement (dcveloppement
intra-marsupial, comprenant une phase embryonnaire, suivie d'une phase postembryonnaire; developpement larva ire postmarsupial; croissance et differenciation
sexuelle externe au cours de la phase juvenile). Comme dans Ie second chapitre,
j'insiste sur les donnees chronologiques, dont l'importance est primordiale pour la
biospeleologie.
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PREMIER
METHODES

DE RECOLTE

OBSERVATIONS

CHAPITRE

- REALISATION

SOMMAIRES

DES ELEVAGES-

SUR STENASELLUS

VI REI

I - RECOL TE DES INDIVIDUS:
rai realise mes premieres recoltes de Stenaselles vivants it l'automne
1960, sur les indications
donnees par Monsieur Ie Professeur
Husson. Les stations connues etaient encore peu nombreuses it cette date (Racovitza
1960, Husson 1957, 1959, Ginet 1959, Magniez 1967/1968).
Pour assurer cette premiere prise de contact avec les grottes pyreneennes
abritant Stellasellus
JJirei, I'aide de M. Bouillon,
Biologiste-adjoint
au laboratoire
de Moulis, it qui Ie Professeur
Husson avait enseigne, en 1955, les methodes
de capture des Crustaces Peraearides,
m 'a ete
particulierement
precieuse. Les captures, en vue des elevages experimentaux,
s'amplificrent
par
la suite, au fur et it mesure que les prospections,
tres actives durant la decennie 1960-70, se
multipliaient.

A. Stations utilisables:
I. Stellasellus
JJirei l1ussolli:
Pendant longtemps, cette forme a ete la seule etudiee, bien que
non encore subspecifiquement
designee, puisque mes conclusions sur les subdivisions de l'espcce
polytypique
St. JJirei n'ont pris corps qu'it la fin de 1967.
a. Grotte du Mont-de-Chac:
La troisieme
station historiquement
connue reste un veritable
modele de celles de la zone denoyee des massifs karstiques.
Elle offre de surcro!t plusieurs
avantages pour Ie prospecteur:
faible distance (30 km environ) du laboratoire de Moulis, acces
commode
toute l'annee (faible altitude,
proximite
d'un hameau),
cavite eourte et it faible
declivite, ne necessitant
pas d'agrcs, cavite seche dans son ensemble, Ie gour
Stenaselles etant
bien delimite et permettant
des observations et des captures facHes (cf. deuxieme partie,p.I25 et
suiv. et Magniez 1973a), la population
s'etant maintenue
relativement
stable au cours des
temps. Les captures s'y repartissent ainsi:
Septembre
1960: 79;juillet
1961: 35; septembre
1961: 51; septembre
1963: 62;juillet
1964: 108; aout 1965: 70; avril 1966: 20;septembre
1966: 66; avril 1967: 7;aout 1967: 102;
avril 1969: 14; aout 1969: 20; juillet 1970: 42; avril 1972: 33; aout 1972: 102; dccembre
1972: 10.
Bien que la station soit accessible en toutes saisons, Ie nombre des captures en periode de
hautes eaux cst toujours faible. Le meilleur rendement
est obtenu it la fin de l'ete, alors que la
profondeur
est de moins de 10 cm. Les meilleures recoltes depassent it peine la centaine et il est
impossible
de les repeter d'une annee it l'autre, par suite du faible effectif global de cette
population
(cf. 1'.168). Cest cette grotte qui a fourni au Professeur Husson la plupart des lots
mis en elevage it l'Institut
de Biologic de l'Universite de la Sarre (1955-57) et qui furent utilises
pour Ie premier film de long metrage realise sur des Crustaces cavernicoles.
b. Grotte de I'Estelas (no 6): Situee en altitude (900 m), mais accessible durant une grande
partie de I'annee, les captures n'y sont comlllodes
qu'en peri ode de basses eaux dans Ie lac
sou terrain (de juillet it la fin de l'automne).
Elles s'y repartissent ainsi:
Septembre
1960: 21;aout
1954: 157;mars
1965: II;aout
1965: 240;juillet
1966: 93; avril
1967: 24; aO!lt 1967: 239; aout 1969: 160;juillet
1970: 23; aout 1972: 325; decembre 1972:
23.
Bien que sa visite necessite une longue et pcnible marche en foret, cette cavite, situee it
quelques 15 km seulement
du laboratoire
de Moulis, a etc souvent mise it contribution.
La
population
de Stenaselles cst plus importante
qu'au Mont-de-Chac,
permettant
en fin d'ete des
pcches de 200 it 300 individus, qui ne peuvent etre repetees chaque an nee, com me Ie montre
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I'analyse des effectifs cites ci-dessus. Neanmoins, celte grolte a fourni la plupart des lots mis en
elevage
Dijon et
Antheuil.
c. Grotte du Bedat (no 10): Bien que relativement
populeuse,
cette station, beaucoup
trop
eloignee de Moulis, n'a guere pu etre utilisee. Trois vi sites fructueuses
y ont cependant
etc
faites:
Juin 1965: 23;juillet
1966: 58; septembre 1966: 40.
d. Grotte du Goueil-di-Her
(no 65): Cette station, dans les conditions
normales, ne pennet la
capture que de quelques Stenaselles. Dans des circonstances
hydrogeologiques
exceptionnelles
(desamon.;age et vidange du grand siphon), d'importantes
captures ont pu y etre faites:
Juillet 1967: 108; janvier 1969: 88; decembre 1969: 65.
e. Gouffre du Sauvajou (no 54): 'Ce gouffre-perte,
d'exploration
tres dangereuse par mauvais
temps, abrite dans ses parties profondes (a quelques 250 m de profondeur),
de tres importantes
populations
de St. virei hussoni (Cl. Bou, communication
orale). Elles ne sont malheureusement
accessibles qu 'a l'occasion d'une grande expedition
speleologique
sportive (aou t 1966: 84 individus). Celte station est I'exemple d'un biotope populeux, mais pratiquement
inutilisable par un
chercheur isole, pour la mise en route d'un elevage.
f. Autres stations:
Le gouffre du Plagnol de la Plagne (no 29) cst une station qui, visitee a
plusieurs reprises chaque annee, m'a perm is de capturer a chaque fois 10-20 St. virei hussoni. Le
ruisseau Saint-Paul (no 51, 124 individus captures en mars 1964) et la grotte de Lespiougue (no
64, 98 individus captures en juillet 1966), m'ont permis de completer utilement mes elevages,
mais il n'est pas possible de les mettre
contribution
plus frequemment
que tous les cinq ou six
ans, afin de laisser a la population locale Ie temps de se reconstituer.
2. St. virei I'irei: Avec cette forme apparaissent les difficultes de se procurer un materiel
vivant suffisant.
Les premiers individus ont ete captures au Gouffre de Padirac (no 1), en
septembre
1963 (42 au total), mais il n'est pas possible de repeter souvent ces peches, d'autant
qu'elles doivent se faire hors de la saison touristique.
II a donc fallu avoir recours aux stations
du milieu interstitiel,
c'est-a-dire
attendre
que Ie recent procede des sondages Bou-Rouch
(1967) ait permis de decouvrir et d'exploiter
ces dernieres, pour demarrer de nouveaux elevages
de cette sous-espece.
Mais, si la repartition
de celle-ci cst tres vaste, les individus sont tres
dissemines dans les nappes phreatiques
(cf. deuxieme partie, p.141). Chaque pompage, meme
apres appiitage, ne permet d'extraire
qu'un faible nombre d'individus qui, souvent traumatises
ou blesses par Ie passage dans la pompe, peuvent mourir rapidement.
Un sondage productif dans
Ie sous-ecoulement
du Volp (no 97) m'a ainsi permis de capturer 5 individus Ie 22-07-70, 20 Ie
23-07, 2 Ie 24-07, mais aucun au cours des-pompages
des jours suivants. Dc la meme fa<.;on, un
sondage dans Ie Tarn (no 75) realise par M. Cl. Bou, a perm is d'obtenir la seule 9 ovigere de
cette sous-espece jamais trouvee jusqu'alors.
La decouverte des riches peuplements
hyporheiques du Dourdou (affluent du Tarn) cst trop recente pour avoir pu etre mise a contribution
pour des elevages.
3. St. virei boui: Pendant longtemps, la seule station connue etait la galerie de mine de
Couflens-de-Betmajou
(no 41), capable de fournir episodiquement
quelques individus:
Juillet 1961: 1; juillet 1963: 4; septembre
1963: 11; aout 1965: 35; avril 1966: 26;juillet
1966: 12; avril 1967: 6; aout 1972: 5.
Dc ce fait, I'etude d'une telle forme etait difficile
mener
bien. Toutefois,
depuis sa
decouverte
dans Ie sous-ecoulement
du Nert (no 89, cf. Gourbault et Lescher-Moutoue
1968,
Magniez 1971a), elle est disponible en nombre plus important.
On pourra dans l'avenir, pour en
reprendre
l'elevage, faire appel
des pompages repetes dans ce biotope hyporheique,
malgre
l'inconvenien t de ce procede qui blcsse une partie des Crustaces.
4. St. virei buchneri: La seule station populeuse disponible hait la cueva de Cullalvera (nO
34), decouverte grace aux prospections
du Speleo-C1ub de Dijon dans la province de Santander.
Les premiers individus vivants m'ont etc fournis en septembre 1965, par Monsieur Ie Professeur
Vandel, ce dont je lui reste tres reconnaissant.
Par la suite, en avril 1966, j'ai pu en recolter
moi-meme,
dans cette grotte, un lot de 130 individus qui, de retour en France, furent mis en
clevage. Ces captures n'ont pu etre renouve!ees, la preparation
d'une expedition lointaine pour
collecter de la faune cavernicole vivante ne pouvant etre repetee frequemment
et l'entrce dans
certaines grottes ctant sou mise a l'autorisation
des autorites provinciales.
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5. St. l'irei angelieri: Comme il n'existait aucune station populeuse, cette forme n'a fait
I'objet d'aucune tentative d'elevage. Toutefois, sa recente decouverte
dans des biotopes karstiques (nO 108, 110, 114 et 116) permettra peut-ctre de remedier
cet etat de choses.
6. Autres esp(xes: Quelques St. breuili de la Cueva Akelar ont etc main tenus en vie durant
plusieurs mois a Moulis. La grotte de la Guiraudasso a perm is, durant des annees, d'aiimenter
un
petit elevage de St. bllili et les nouvelles stations decouvertes par Bertrand (1973) permettront
de Ie developper. Toutefois, l'elevage de St. buili semble necessiter des conditions differentes de
celles dont se contente St. virei, si bien que des observations
suivies sur cette grande espece ne
pourront ctre entreprises qu'ulterieurement.
7. Conclusion: Cette courte enumeration
montre que la collecte de Stenaselles, en quantite
suffisante pour realiser des elevages experimentaux,
presente des difficultes que I'on ne rencontre pas avec les especes epigees. Mes publications
consacrees aux stations de St. virei (Magniez
1967/68,
1971a et 1975) en rendent compte et expliquent
la difficulte de realiser une etude
biologique de I'espece entiere, puisque la connaissance
des formes interstitielles
etait tributaire
des prospections
recentes, puis du travail systematique
subsequent.

a

B. Methodes de capture:

a

I. Generalites: Le premier Stenasel/us recolte
Padirac l'a ete par la methode la plus simple
qui soit: la chasse a vue (Vire et Raymond en 1896). De la mcme maniere, les prospecteurs
ulterieurs mirent en evidence ce Crustace dans une serie de cavites pyreneennes.
L'espece ayant
ete d'abord decouverte et mcme consideree comme infeodee
un biotope particulier:
les petites
tlaques et gours peu profonds,
a eau calme et a fond argileux, sa capture directe n'offrait
allcune difficulte.
C'est encore ce procede qui fut utilise par Ie Professeur Husson, en 1955,
pour la capture de St. virei Izussoni aux grottes de Moulis, de l'Estelas, de Peyort, du Mont-deGlac et de Gourgue (Husson 1957). Anterieurement,
il avait deja fait la preuve de son efficacite
pour la capture des Niplzargus (Husson 1936, Ginet 1960) ou des Isopodes cavernicoles Proasel/us cal'aticus et Caecosplzaeroma burgundum (Husson et Daum 1953a, 1953 b, 1955). Pour la
capture des St. virei Izussoni au gour du Mont-de-Chac, j'ai pris l'habitude
de me munir d'un
materiel tres simple: line grande cuillere, perforee
pour faciliter l'ecoulement
de l'eau, un
minuscule filet en nylon de 5 cm de diametre avec un long manche rigide et deux pinceaux
aquarelle. Les pieces de bois macere dll fond du gour sont soulevees a la main avec precaution,
pour eviter tout remous ou trouble argileux. Les Stenaselles
restant agrippes au bois sont
detaches delicatement
et places dans un recipient prealablement
garni d'eau de la grotte. Quant
aux individus qui se trouvent a la surface du limon, il suffit de plonger la cuillere lentement
devant eux, puis de les pousser a l'aide d'un pinceau vers celle-ci et enfin de la remonter avec
precaution
vers la surface. Lors des hautes eaux, la cuillere est remplacee par Ie filet. Cette
methode offre Ie grand interet de fournir des Crustaces en parfait etat. Cependant,
elle n'est
praticable que lorsque la profondeur
de I'eau est faible (moins de 30-40 cm), ce qui est Ie cas,
en ete ou en automne, dans les quelques stations populeuses proches de Moulis (Mont-de-Chac,
Estelas) ou a la grotte du Bedat. A l'Estelas, la chasse
vue du 17-03-1965 ne me permit de
capturer que II Stenaselles (saison des hautes eaux, profondeur
du lac atteignant 80 cm), tan dis
que Ie 30 aout de la mcme annee (periode d'etiage, profondeur
de 10 cm environ), clle pennet
la capture de 240 individus.
En citant cet exemple favorable, rappelons les conclusions
de I'etude sur les populations
naturelles accessibles de St. virei (cf. deuxicme partie,p.168):
Ie fait que 240 Stenaselles aient pu
ctre distraits simultanement
de cette station (la meilleure dont j'ai dispose), ne signifie nullement qu'on peut en obtenir en quantite illimitee. De telles ponctions ne sont guere possibles
qu'une fois tous Ics 2-3 ans, au minimum.

a

a
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2. Captures au moyen de pieges appdtes: Lors de ma visite a Padirac Ie 16-09-1963, j'ai
constate que, mcme dans les biotopes 011 Fage et Jeannel avaient reussi, en 1913,
collecter 16
Stenaselles en une scule exploration,
la chasse a vue ne permettait
de capturer que quelques
individus. Dans une telle cavite ou, la piupart du temps, l'eau est trop profonde. pour permettre
d'apercevoir
les Crustaces, il fau t avoir recours au piegeage. Celui-ci est opere au moyen de
balances a mailles fines, de construction
tres simple (Jeannel 1926, Chappuis 1950), ici simple
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cercle metallique equilibre, de 30 cm de diametre, garni de gaze chirurgicale et leste de 4 masses
de plomb. Ces pieges, munis d'un appat carne au centre, ont deja ete utilises (Ginet 1960), pour
la peche des Niphargus en eau souterraine
profonde ou, munis d'appats vegetaux convenables,
pour Ia capture d'Asellidae anophtalmes
dans les puits mal;onnes (Henry 1966b). Dans Ie cas
des Stenasellidae, qui sont des Isopodes carnassiers
(cf. p.97), (Magniez 197 I b, 1973c), la
balance doit etre garnie d'un fragment de viande rouge ou de rate. A ['aide de ce dispositif, j'ai
pu capturer pres de 40 St. virei simultanement,
par des fonds de 2-3 m, dans les Grands Gours
de Padirac. La methode cst egalement utilisable pour la capture de St. buili dans Ie karst noye.
La balance doit etre remontee du fond d'un mouvement
lent et continu, avec precaution,
car
une partie des Isopodes se trouvent toujours a la face inferieure de la gaze, agrippes aux mailles.
3. Autres methodes: Les procedes cites plus haut sont valables pour lcs biotopes karstiques
et les puits ma~onnes, dans Ie second cas. Avec la mise en evidence de St. virei dans les milieux
hyporheiques
et ['utilisation
des sondages tubes Bou-Rouch (1967), une nouvelle possibilite de
capture de faune souterraine vivante est intervenue (Gourbault et Lescher-Moutoue
1968, Gourbault 1972, Lescher-Moutoue
1973). L'appatage des tubes, durant plusieurs heures, avant d'effectuer Ie pompage, accrolt considerablement
Ie rendement
de la methode. Toutefois, nombre
de Crustaces, blesses par Ie passage dans la pompc, meurent dans les jours qui suivent la capture.
Cet inconvenient
se retrouve, encore amplifie, si ['on emploie la methode des sondages Karaman-Chappuis,
pour chercher St. virei dans les graviers de riviere ou de source, les Crustaces
Clant presque tous blesses ou tues par les chocs. Le procede Bou-Rouch m'a toutefois permis, a
partir de 1969, de mettre en place quelques elevages de St. virei boui hyporheiques
et meme de
la forme-type
St. virei virei qui, quoique largement repandue en milieu phreatique, ne peut etre
generalement
capturee qu'en nombre reduit d'exemplaires.
Les procedes de filtrage continu des exutoires (Leruth 1939, Lescher-Moutoue
1968, Rouch
1972), valables pour etudier ['importance
de la derive des organismes sou terrains vers les eaux
epigees, aussi bien que les pro cedes de lavage des graviers des sources ou exsurgences,
ou de
filtrage de limon des gours, valables pour deceler la presence de ['espece dans Ie biotope
considere,
ne peuvent guere etre utilises pour fournir un materiel d'elevage, par suite de leur
faible rendement
ou des lesions qu'ils occasionnent
aux Crustaces. Ne perdons jamais de vue
que la recolte des Stenaselles, comme celie de tout autre cavernicole dont on desire entreprendre l'elevage, est une operation
beau coup plus longue, parfois plus penible et fastidieuse que
celie d'un organisme epige correspondant.
11 en resulte un handicap certain pour les recherches
biospeleologiques.

C. Transport et tri des StenaseIles:
1. Transport: Au cours des premieres annees, j'ai utilise comme recipien ts les bou teilles
isolantes dites "bouteilles Thermos".
La bouteille est d'abord remplie d'eau du biotope, puis les
Stenaselles y sont places a l'aide d'un pinceau ou d'une cuillere. Celle methode n'est pas sans
inconvenients;
plusieurs de ces recipients se sont brises au cours des deplacements
dans la grotte
ou ensuite, lors du trajet sur route. De plus, Ie renouvellement
de l'eau est malaise si Ie voyage
est long, avec des risques de pertes ou de blessures au CotHS du transvasement
ou de l'introduction de gla~ons dans la bouteille. La forme haute de ces recipients est peu adaptee a ce type de
Crustaces. Les Stenaselles sont entasses au fond, generalement
hemispherique
et ballotes en tous
sens au moindre deplacement.
Si l'on introduit
un support solide (touffe de Mousses, feuille
morte, grille de nylon), pour leur offrir un point d'appui, leur extraction
ulterieure devient
difficile et de nombreux individus sont leses. C'est pourquoi j'ai renonce a ce type de recipient
qui semble mieux convenir aux Crustaces nageurs, tels que les Niphargus. Pour les transports de
courte duree (de la station visitee au laboratoire
de Moulis), j'utilise main tenant de simples
boftes cylindriques
tres plates, en plastique mou incassable, du type utilise par les pecheurs pour
leurs appats. Pour les proteger des variations de la temperature
exterieure,
elles sont empilees
dans une bOlte cubique isolante en polystyrene
expanse. Lorsque ces derniers recipients sont
etanches et ont ete soigneusement
laves a ['eau de source, on peut meme les utiliser directcment, avec cet avantage que les Stenaselles sont capables de sc cramponner
aux asperites de la
paroi interne, grace aux griffes de leurs pereiopodes et ne sont pas ballotes avec I'eau.
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Pour les transports
de plus longue duree (Moulis-Dijon,
par exemple), les Stcnaselles sont
repartis dans des bortes plastiques tres plates, garnies d'une pellicule d'argile onctueuse,
avec
eventuellement
un support solide non mobile (grillage de nylon) et toujours tres peu d'eau,
pour limiter I'agitation du milieu. Ces recipients sont em piles et cales dans des bortcs a sorbets,
comme precedemment
et ces dernieres disposees dans une glaciere portative faite du mcme
materiau. Pour maintenir la temperature
convenable dans I'enceinte, il suffit d'ajouter des cubes
de glace dans des sacs etanches en polyethylene,
que I'on renouvelera
facilcment au moment
voulu, sans avoir a ouvrir les bortes con tenant lcs Crustaces. Ce dispositif a permis de faire subir,
sans aucune perte, des voyages de plusieurs jours a des lots importan ts de Stenaselles, parfois
mcme a des 9 ovigeres, qui sont plus fragiles que les individus au repos genital. Ainsi, les 325 St.
virei Izussol/i captures a I'Estelas Ie 29-08-1972,
ont etc ramenes vivants de Moulis a Dijon en 2
jours. sans aucune perte.
2. Tri et examel/: Le lot capture doit ctre examine en detail, individu par individu, afin de
reconnaltre
Ie sexe et I'ctat de chacun (immature. adulte au repos genital ou en phase reproductrice, pour les 9). Ce travail est long et delicat, car il s'agit de Crustaces que I'on desire maintenir
en vic sans les leser. Deja a l'oeil nu, dans les biotopes naturels, et pour peu que Ie fond
limoneux soit assez sombre. il cst possible de distinguer les 9 ovigcres des autres individus. leur
portion thoracique
anterieure apparaissant
blanchiitre par rapport au reste du corps. mcme en
vue dorsale. II suffit de retourner Ie Crustace a l'aide d'un pinceau pour verifier I'existence de la
poche incubatrice
pleine d'embryons
blancs ou blanc-jauniitres.
Pourtant. I'identification
certaine de I'etat des 9 non gestantes et des 0 exige I'emploi de la loupe binoculaire.
Les lsopodes
captures etant souvent accompagnes
de limon argileux qui gcne I'observation
doivent etre
transferes dans un recipient d'eau claire.
En 1960, Monsieur Ie Professeur Husson m'avait recommande
d'essayer d'utiliser la technique de Tingaud (1944), (anesthesie menagee par l'ether des Gammariens).
appliquee avec succes
aux Amphipodes
hypoges (Ginet 1960. p. 246) et aux Asellides epiges par Balesdent (1964, p.
19), afin d'immobiliser
les Stenaselles et de permettre I'examen de la face sternale. II s'est avere
que les Stcnasellides sont beaucoup plus resistants a l'anesthesie que lcs Crustaces en question et
que la trop longue action de I'ether. necessaire a I'immobilisation,
risque de leur etre fatale. J'ai
abandonne
cette methode pour les examens simples, la reservant aux individus destines a la
fixation, ce qui permet d'obtenir
une relaxation generale de la musculature.
II convenait neanmoins de disposer d'une methode rapide d'examen,
pouvant ctre appliquee a de nombreuses
reprises au mcme individu. Le procede d'examen de I'lsopode place sur Ie dos, hors de I'eau et
sur un papier-filtre humide, utilise avec succes par Balesdent (1964), pour Asellus aquaticus, ne
s'est pas revele efficace, les Stcnaselles se debattant avec violence et risquant d'ctre blesses. Mon
collegue J-p. Henry et moi'mcme,
utilisons donc, depuis plusieurs annees, une methode plus
simple et moins dangereuse pour les Crustaces: Ie simple examen de la face sternale de I'animal
place el/ goufte pel/dal/te, sous une lame de verre. Sur une lame a preparation
microscopique
ordinaire, bien propre, il suffit de deposer une goutte d'eau, de taille variable en fonction de
celie de I'Isopode qui y est installe au moyen d'un pinceau souple. La lame cst ensuite retournee
et simplement
tenue par la main gauche, a 2-3 cm au dessus de la pIa tine. Dc faibles mouve.
ments verticaux et horizontaux
de cette main permettent
de parfaire la mise au point sur la face
sternale du Crustace et de compenser ses deplacements
eventuels. Avec un eclairage episcopique
suffisant (lampe de 24 V. 40-60 w. a la grotte de Moulis, lampe ponctuelle
de 6 V, 30 W, au
laboratoire
de surface), sur fond noir et avec un grossissement
de 20-30. les caracteres sexuels
extcrnes sont facilement
discernables.
Par ce procedc. les jeunes Stenaselles Uusqu'a 3-4 mm
environ), emprisonnes
par la tension superficielle
dans une goutte de diamctre correspondant
a
leur longueur, sont absolument
incapables de se deplacer ou mcme de se retourner en position
physiologique
(ce que font les plus petits, de 1,5-3 mm. lorsque la goutte cst trap volumineuse). Les individus plus grands (8-9 mm), arrivent a se deplacer jusqu'a la tranche de la lame,
entralnant
leur goutte d'eau, mais suffisamment
lentement
pour que I'observation
de leurs
caracteres sexuels externes soit possible. Par contre, la tension superficielle n'est plus assez forte
pour maintenir en goutte pendante un tres gros adulte de St. ~'irei (9-12 mm) ou des representants de grandes especes, com me St. bl/ili, et la methode perd de son interet dans ce cas.
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A I'issue de ces examens individuels,
1'1 population
capturee
est repartie en un certain
nombre de lots elle decompte exact est effeetue.
Pendant longtemps,
les seules populations
eonnues vivaient en milieu eavernieole et j'ai
signale (Magniez 1973'1) qu'il cst pratiquement
impossible,
ou rarissime, d'y capturer de tres
jeunes Stenaselles. Dans ces conditions,
I'examen ci-dessus pennet de diviser 1'1population
en 5
lots seulement:
a. Les miiles, facilement reconnaissables
a leur paire de longues papilles genitales portees par Ie
dernier pereionite,
a leurs pleopodes
I lamelleux, protegeant
les pleopodes
II conformes
en
organes copulateurs
compliques.
b. Les femelles, dont Ie p!eonite I ne porte pas d'appendices
et dont Ie pleonite II est muni
d'une paire de petits appendices subtriangulaires
uniarticules.
Parmi elles, nous distinguerons:
bl. Les femelles immatures
(?O), dont les oostegites
ne sont point encore formes. Leur taille
est, tres generalement,
inferieure a 7 mm, (cf. p. 127).
b2. Les femelles matures au rep os sexuel ('i'I), dont les ooslegites sont presents (au maxillipede
et 'lUX pereiopodes
I-IV), mais sous forme non fonctionnelle
(Magniez 1968'1, fig 21", G, H).
Leur taiIIe est gcneralement
superieure a 7 mm.
b3. Les femelles a poche incubatrice
fonctionnelle
(marsupium),
qu'it est necessaire de subdiviser en deux lots:
b3a. Les femelles gestantes au ovigeres (9 ov.), (cf. p. 141).
0
b3b. Les femelles a poche incubatrice
vide (92), (cf.p.149). Les abreviations 9 , 91, 9 ov et 92"
reprises de Racovitza (1950), seront frequemment
utilisees pour designer les femelles appartenant a ccs differentes categorics.
c. Fortuitcmcnt,
dans une population,
iI est possible de deeeler un individu anormal, nc repondant pas parfaitement
a I'un dc ccs criteres (en general 9 anormale, presentant a un dcgre plus
ou moins parfait des caracteres m.lles = pseudohermaphrodisme
masculin externe, cf. p. 129).
d. Les lots provenant
de biotopes
interstitiels
se sont reveles eontcnir,
en proportions
appreciables, des individus juveniles, qu'il faut decompter a part des precedents (Magniez 1973'1):
dl. Jeunes sans differenciation
sexuelle externe (ef. p. 177).
d2. Jeunes 0 en cours de differenciation
(les jeunes Y de taille similaire peuvenl deja rentrcr
dans la categorie b I = 9", definie ci-dcssus).
e. Comme application de ces principes, envisageons les resultats de deux captures-types:
cl. St. virei Izussoni (Mont-de-Clwc,
Ie 2 I -09- I 961), 5 I individus:
oadultes:
28,90: 5,91: 11,9 ov: 4,92: 3.
e2. St. I'irei boui (Counens de Betmajou, Ie 29-08-1965),35
individus:
oadultes:
20,9°: 5,91: 5,9 ov: 4,92: I.
Dans les multiples captures a faible ou tres faible effectif, certaines categories ne sont
presque jamais representees
(9 ov ou 92).
Les lots ainsi isoles sont ensuite mis en place dans des recipients d'elevage dCfinitifs.
3. Mesure des Stenaselles vivants: Leur longucur (petits individus en particulier), peut ctre
appreciee
lors de I'observation
en goutte pendante,
en munissant simplement
Ie microscope
stereoscopique
d'un micro metre oculaire. Pour les grands, on peu t aussi u tiliser une boftc de
Petri dont Ie fond est tapisse de papier millimetre et observer Ie Crustace au faiblc grossissement
de 1'1loupe binoculaire, en I'immobilisant
grace a un ou deux pinceaux souples. Comme pour les
autres Asellotes (Balesdent
1964, Coineau 197 I), 1'1longueur du corps est decomptee
entre Ie
milieu de la marge rostrale du cephalon, (entre les insertions antennulaires)
et 1'1pointe caudale
du pleotelson, I'animal etant en extension normale.
4. Etude sur specimens fixes: Les exuvies, ainsi que les individus utilises pour I'Ctude des
pieces du squelette externe, en particulier des appendices,
ont ete conserves a I'alcool a 70°,
additionoe
de 10% de glycerine. Diverses colorations
ont ete utilisees: fuchsine acide, lignin
pink, en particulier,
mais il semble que Ie noir chlorazol, qui nous avait ete indique par Monsieur Ie Professeur Th. Monod, donnc les meilleurs resultats. Apres essais de plusieurs milicux de
montages, iI cst apparu que I'alcool glycerine a 50% est de loin preferable a tout autre. Les
preparations,
non lutees, sont conservees horizontalement.
Certaines pieces ont subi un montage dcfinitif
au baume du Canada ou a I'euparal, apres deshydratation
totale. Des coupes
histologiques
seriees ant etc n~aIisees (0 et 9 de St. virei 11l1ssoni,St. virei buc'1111eri,
St. buili,
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Metastenasellus congolensis) en section

transversale et longitudinale.
Les fixations (picroformol
cuprique ou liquide de Duboscq-Brasil)
sont precedees d'une anesthesie a I'ether ethylique ou
2
au C0
et de I'ablation des appendices, pour faciliter la penetration
dans les tissus. L'utilisation
de I'alcool butylique normal (butanol-I),
comme solvant intermediaire
entre I'alcool ethylique
hydrate et la paraffine, est une necessite. Des colorations histologiques
simples (hemalun-eosine
ou trichromique
de Masson, par exemple), ont etc utilisees.
5. Techniques photographiques: Dc nombreuses
photomacrographies
ont ete faites, avec
diffcrentes
emulsions noir et blanc ou couleur, tant pour les Stenasellidae que pour diverses
especes d'Asellidae ocules et anophtalmes,
avec la collaboration
amicale de MM F. Graf, J-P.
Henry et Cl. Marvillet. Monsieur Ie Professeur Chaudonneret
m'a initie au maniement
de l'appareillage de microphotographic.
Certains des cliches realises ont etc publics par ailleurs ou
presentes anterieurement,
aux Verne et Vleme Congres internationaux
de Spclcologie, en particulier.
6. Microscopie Clectronique d balayage: La comprehension
de I'architecture
de certains organes (pleopodes
" d en particulier),
ou I'observation
des microstructures
de surface de certaines pieces squelettiques,
comme les exopodites
des pleopodes V (photo III, 10/11), ont etc
grandement
facilitees par cette nouvelle technique.
L'examen direct, sur I'ecran de l'appareil,
des pieces etudiees, sous des angles tres varies et a differents grossissements,
est des plus utiles.
II a etc complete par I'observation
des cliches (Magniez et Henry 1970).

II - ELEVAGES

EXPERIMENTAUX:

A. Historique et donnees bibliographiques:
Nous devons a Yin; (1899) les premieres observations
sur un Stenasellus vivant, in I'itro.
L'unique exemplaire
capture, cette an nee la,
Padirac, avait etc place dans un bocal au fond
garni d'argile et rempli d'eau du biotope. Ce simple dispositif avait permis
Vire de noter
quelques particularites
de la demarche, de I'enfouissement
et mcme de la nutrition de St. virei
virei, ainsi que de sa sensibilite aux vibrations.
Racovitza (1950), rapporta vivants des Stenasellcs et les installa au laboratoire,
dans "de
petites boiles en verre a fond garni de sable tres fin et placees sous une cloche, pour eviter
I'evaporation"
'" II conserva ainsi, durant 20 jours, des St. virei hussoni captures a la grotte de
I'Estelas et, durant 80 jours, des St. virei virei de Padirac. Diverses observations sur la demarche,
I'utilisation
des pereiopodes
I, la nutrition
et les mouvements
respiratoires
des pleopodes III
furent ainsi faites (1950).
C'est au Professeur Husson (1957), que nous devons les premiers elevages durables de Stenaselles. Entretenus durant presque deux ans, (Husson 1959, p. 225), ils donnerent lieu a plusieurs
cas de reproduction
et permirent d'effectuer
des observations
sur la mue. Ces resultats furent
obtenus
grace
la transposition
aux Isopodes pyreneens, de techniques deja eprouvees pour les
elevages d' Amphipodes
hypoges (Husson 1949, 1950, 1959, Ginet 1960) et pour certains
Isopodes sou terrains de l'Est de la France (Caecosphaeroma burgundum Dollfus et Proasellus
cavatieus (Leydig), (Husson et Daum 1953, Daum 1954, Husson et Daum 1955).

a

a
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B. Methodes d'elevage:
II s'agit de reconstituer
Ie mieux possible au laboratoire,
Ie milieu de vie aquatique
du
troglobie, tel qu'il se presente au niveau de la zone superieure du massif karstique. Le recipient,
gcneralement
en verre ou en matiere plastique neutre, va figurer la vasque d'un gour a parois
impermeables.
Le fond sera tapissc d'argile ou de limon, provenant
si possible d'un biotope
naturel, accompagnc
de cailloux calcaires ou de fragments de concretions
de mcme origine. On
utilisera de prCference une eau de source, riche en sels dissous et on assurera Ie maintien de
I'clevage a I'obscuritc complete et
une temperature
relativement
basse et aussi constante que
possible. En tenant compte de ces observations,
j'ai pu reconnaitre
les meilleures conditions a
realiser pour mener a bien les clevages de Stenaselles ..
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Les observations
dans les biotopes naturels montrent
que Sf. virei cst un Isopode marcheur
(cf. p. 99), que I'on rencontre
frequemment
sous de tres faibles epaisseurs d'eau (moins de 1
cm). II est tout a fait inutile d'offrir aces Crustaces de grands volumes d'eau. Par contre, s'ils
sont nombreux,
il y a interet a leur fournir une surface maximale. On utilisera donc des
aquariums de faible hauteur, mais de grande superficie, ce qui rendra plus commode l'observation et la reprise des Crustaces, pour etude. L'oxygenation
sera meilleure et I'on evitera l'apparition d'un milieu reducteur au fond de la masse argileuse (se traduisant
par un noircissement),
qui imposerait son renouvellemen t frequent.
Les Stenaselles isoles sont places dans de petits cristallisoirs en "Pyrex" de SO, 60 ou 70 mm
de diametre sur 2S mm de hauteur. Les tres jeunes individus peuvent meme etre temporairement installes dans des salieres en verre noir de 40 mm, avec seulement quelques millimetres de
hauteur d'eau (1-2 cm3). Ces recipients, couverts d'un verre de montre, sont regroupes en lots
homogenes de 6, 9, 12 ou plus, dans des boites carrees en polystyrene
transparent,
garnies d'un
peu d'eau et munies d'un couvercle, ce qui facilite la manipulation
et permet de recueillir les
individus evades de leur recipient, tout en main tenant une ample reserve d'air a leur disposition.
Pour les groupes d'adultes, j'ai, comme Husson et Daum a Sarrebriick, completement
abandonne la verrerie de labora to ire (grands cristallisoirs profonds et bacs parallelipipediques
en verre
coule, couteux
et malcommodes),
pour un materiel plus courant en "Pyrex"
ou en verre
trempe: beurriers bas de IS0x 100x40 mm, seuls ou groupes par 2 dans une boite, beurriers bas
de 210x160xSO
mm, plats carres ou rectangulaires
(220x220
ou 260xl70
mm) de SO mm de
hauteur,
etc ... Les plus vastes aquariums
sont des bacs a developpement
photographique
(280x340
et me me 4S0xSSO mm) de SO ou 80 mm de hauteur seulement, recouverts d'un verre
a vitre. Ce dernier materiel avait deja ete experimente
avec succes par Cinet, a la grotte de
Moulis, pour clever Niphargus. Quel que soit leur type, les recipients sont soigneusement
numerotes (necessite d'une encre indelebile et hydrofuge pour I'atmosphere
saturee de la grotte), (pI.
VII, 22, 23, 24).

C. Elevages

a la grotte-Iaboratoire

de Moulis:

lis debuterent
des septembre
1960, avec les St. virei hussoni captures lors de mon premier
sejour au laboratoire
sou terrain (79 individus du Mont-de-Chac,
21 de l'Estelas,
13 de SteCatherine,
7 de Courgue et 4 de Lique inferieur
(Magniez 1967/1968).
Par la suite, j'ai
regulierement
effectue trois ou quatre sejours par an a Moulis (periode de Paques, debut juillet,
septembre
et fin decembre,
en general), les obligations
de mon service d'enseignement
a la
Faculte des Sciences de Dijon n'offrant
pas d'autre possibilite. Malgre une interruption
de 18
mois, due au service militaire (novembre
I 96 I-avril 1963), cet elevage a ete regulii~rement
developpe jusqu'a ce jour.
Les elevages sont regroupes sur quatre gran des tables en fibrociment,
dans la partie moyenne
de la grotte, pres des bassins a Protees. J'y utilise trois types principaux
d'aquariums:
les
grandcs cuves a developpemcnt,
les plats de "Pyrex",
pour les groupes d'adultes (0 + 9 reproducteurs cn general); les petits beurriers sont reserves aux individus isoles (9 gestantes, portees
de jeunes en observation, individus anormaux, etc ... ). L'argile garnissant Ie fond des recipients a,
pendant longtemps, etc recoltee a la grotte-meme.
Depuis la reprise des travaux d'amenagement,
j'ai utilise celie de cavites voisines (aven de Ste-Catherine,
Peyort, Estelas). Les cailloux calcaires
et Ie bois macere, destines a garnir les aquariums,
sont collectes au cours des prospections
souterraines.
Les feuilles d'Orme, preconisees par Husson (l9S9), a la suite de Sexton (1928),
fournissant
de la matiere vegetale, sont ramassees a l'etat sec sous ces arb res, au voisinage d'une
source situce au t1anc du Pic du Char, pres de I'entree de la grotte-Iaboratoire
et mises
macerer
avant usage. Comme pour les autres formes aquatiques etudiees
Moulis, l'eau des elevages est
fournie par Ie captage et la distribution
de la grotte (temperature
II°S).
Les qualites physicochimiques
de cette eau ont ete etudiees depuis longtemps.
L'atmosphere
de la grotte etant
saturee, l'evaporation
cst quasi nulle et iln'est pas absolument indispensable
de clore les aquariums. Toutefois,
pour limiter les entrees de faune etrangere et les evasions de Stenaselles, Ies
grands bacs et les beurriers sont partiellement
couverts. Les Crustaces isoles, de meme que Ies
groupes en cours d'etude, doivent etre examines
la loupe binoculaire
lors de chaque visite.
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22. Table d'elevage
de jeunes.
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de St. virei

23. Idem: bacs d'elevage

a

la grotte

de groupes

de Moulis:

aquariums

pour adultes

d'adultes.

24. Un des bacs du cliche 23: argile, bois macere,
25. Elevage de St. virei en piece isotherme

fragments

de calcaire,

a

faible hauteur

d'eau.

a Dijon.

26. Elevage de St. virei hussoni sur fond d'argile. Noter les empreintes
pinceaux de soies des uropodes sur l'argile ameublie du fond.
27. Idem, sur fond de sable calcitique
7 9 mm.

isoles ou portees

et de debris Iigneux.

Longueur

des pen~iopodes

des individus

et des

en 26 et 27:
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Etant donne Ie prodigieux allongement
du cycle vital des Stenaselles (Magniez 1973c), chacun
doit etre conserve dans son aquarium durant plusieurs annees (Sans ou plus! ). Or, il n'est, ni
possible, ni souhaitable,
une fois que Ie milieu a trouve son equilibre, de Ie renouveler totalement tous les trimestres. Pour chaque examen, les Stenaselles sont simplement
retires de leur
recipient et places dans une bofte de Petri avec de l'eau claire, pour qu'ils s'y debarrassent
de
l'argile recouvrant
leur carapace. Cette operation demande d'effectuer
plusieurs visites,
quelques heures d'intervalle,
car une partie des individus, rCfugies dans leurs gal cries, ne sont pas
visibles immediatement.
Autrement,
il faudrait bouleverser, voire filtrer toute la masse argileuse
du fond, avec les risques de blessures et de perte des Crustaces que ccla comporterait.
A cette
occasion, un nettoyage sommaire et un renouvellement
partiel de l'eau par siphonage cst effectue. Par contrc, lorsque tous les individus d'un elevage doivent ctre fixes, j'en profite pour
changer totalement
Ie milieu, seul moyen de s'assurer de la reprise integrale du lot.

a

D. Elevages de Dijon et d' AntheuiI:
I. Premiers etel'a[?es ell rej'rigerateur: Leur mise en oeuvre a etc tres progressive.
En
1960-1961,
je ne disposais, au Laboratoire
de l3iologie Animale et Generale de Dijon, que de
quelques rayons dans un grand refrigerateur
dont Ie thermostat
etait regIe
11°. lis ant perm is
d'installer les quelques dizaines de St. virei hussolli captures lars des prospections
de decembre
1960 et avril 1961 (I'lagnol de la I'lagne, Aven de Ste-Catherine,
Gouffre du Bourdal, Gouffre et
Grotte Beguet, etc ... ). Des cette epoque, j'ai utilise, pour preparer les aquariums, des materiaux
locaux: bois macere et cailloux calcaires provenant
de ruisseaux sou terrains de Cote-d'Or,
ramasses par mon collegue J-I'. Henry et moi-meme, au cours de recherches d' Asellides cavern icoles. Une argile non sableuse, tres onctueuse et plastique nous a etc foumie par la Douix de
Darcey (Cote-d'Or)
et la grotte de Blanot (Saone-et-Loire).
Elle convient parfaitement
aux
Stenaselles.
L'eau servant aux elevages etait prelevee, soit
une source cap tee
quelques
kilometres
de la faculte (hameau de Mirande), soit
une grosse exsurgence des faubourgs Ouest
de Dijon (Fontaine
de Larrey), dont les graviers abritent Proasellus strouhali puteallus et P.
walteri (Henry 1971). En oetobre 1961, devant abandonner mes elevages pour un grand nom bre
de mois (service militaire), la plupart furent installes dans une salle de la grotte d' Antheuil
(C6te-d'Or),
avec les Stenaselles captures dans les Pyrenees en juillet et septembre
1961.
2. Elevages a la grotte d'Alltheuil: Sitmie
un peu plus de 40 km de Dijon, dans Ie haut
bassin l'Ouche, cette cavite, qui abrite naturellement
Caecosphaeroma bllrgundllm et Nipharglls
virei, a ete decrite en detail par de Lorio!, Tintant et Rousset en 1959. Ellc a egalement fait
l'objet d'une etude climatologique
tres poussee (Rousset 1967). Munie d'une grille
l'entree,
elle a perm is d'entreposer
des aquariums, d'abord sur Ie sol d'une des salles, puis sur une table
de ciment, edifice par MM Henry et Rousset. En octobre 1961, j'y ai installe une cinquantaine
de Stenaselles adultes, dans une serie de cristallisoirs munis de couvercles. Les materiaux necessaires ant pu etre trouves sur place, la grotte etant riche en argile de consistance voulue et Ie
ruisseau sou terrain fournissant
en abondance
I'eau karstique, ainsi que du bois macere et des
galets calcaires. Ces elevages sont restes en place durant quatre ans, dont 17 mois sans surveillance et des cas de reproduction
sont intervenus (4 9 ov. dans un lot de 11 9). Les conditions
generales de cette cavite son t enticrement
satisfaisantes
(temperature
moyenne de 9° I, variant
de 8°5
9°5), correspondant
exactement
celie des biotopes pyreneens de St. virei /llIssolli
situes it moyenne altitude, qualites de l'eau et de l'argile convenant aux Isopodes. Ces elevages
auraient pfl etre poursuivis,
titre de comparaison
si, Ic ler octobre 1965,
la suitc de pluies
diluviennes,
unc mantee catastrophique
des eaux n'avait noye une partie de la grotte, emportant et brisant la plupart des aquariums.
Apres 1965, nous n'avons pas reutilise la grottc, par
suite de son trop grand eloignement,
de la difficulte
d'y realiser des observations,
la cavite
n'etant pas eclairee artificiellement
et aussi parce que,
plusieurs reprises, la grille d'entree avait
etc fracturee. De plus, un amenagement
plus important que cclui existant n'etait point materiellemen t envisagea ble.
3. Eleva[?es ell chambres isothennes: Plusieurs especes de I'eracarides cavemicoles
etant
simultanement
etudiees au laboratoire
de Biologic Animale et Generale de Dijon, I'emploi de
deux gran des armoires frigorifiques,
pour en maintenir les elevages, s'est revele insuffisant. Deux
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petites pieces de quelques m2 ont pu etre transformees en enceintes fixes climatisees. Elles
presentent beaucoup d'avantages par rapport aux appareils precedents: surface et volume utile
tres superieurs; situation en sous-sol, limitant Ie rechauffement, en cas de panne des groupes
rCfrigerants; dispositif thermostatique plus precis et inertie thermique considerable (les variations de temperature ne depassent guere 10 I'une des pieces etant a 9-100 et la seconde a
11-120, alors que dans les rCfrigerateurs menagers utilises auparavant, la temperature de I'air
variait de plusieurs degres au cours d'un cycle de fonctionnement); equipement comportant,
outre les rayons muraux permettant d'installer de nombreuses bOltes d'elevage, des bacs fixes en
ciment, de 40 cm de cote, dont I'un m'a permis de conserver les gros effectifs de St. virei
hussoni captures ala grotte de I'Estelas a partir de 1963.
Ces pieces froides sont munies d'eviers et d'une distribution d'eau du puits de la Faculte (eau
phreatique a mineralisation calcique notable: 136 mg/l Ca++ ; pH = 7; Resistivite a 200 = 1560
Ohm.cm), ce qui facilitait I'entretien des elevages. Dc plus, elles sont precedees d'un petit local,
formant sas, muni de paillasses en ciment et d'evier, ou la temperature, intermediaire entre celle
des pieces froides et celle du laboratoire, per met d'effectuer commodement les examens des
Crustaces, de meme que les lavages de verrerie a I'eau de ville, puis a I'eau phreatique et les
filtrages d'argile. C'est grace a cette installation que la plupart des observations sur St. virei ont
pu etre menees a bien.
4. Conclusion: Les observations biologiques sur St. virei ont demande la mise au point,
I'installation et I'entretien d'elevages de longue duree. Pour des raisons pratiques, la majorite des
elevages ant etc conserves ala grotte de Moulis ou ils ne pouvaient etre observes que trimestriellement, les autres I'etant journellement a Dijon. Cette methode a eu'des avantages (comparaison
entre les deux procedes, securite pour les lots conserves a la grotte), mais aussi I'inconvenient de
multiplier les manipulations pratiques et surtout d'allonger la duree des observations, dont
certaines auraient gagne a etre effectuees au cours d'un sejour de longue duree au laboratoire
sou terrain de Moulis.

III - OBSERVATIONS SOMMAIRES SUR LE COMPORTEMENT DE ST. VIREI:
Ces observations se rapportent a differentes particularites de I'activite vitale des Stenaselles.
Elles ont etc faites, soit lors des visites dans les biotopes naturels, soit surtout lors de I'entretien
des elevages de Moulis, de Dijon ou d' Antheuil. Certains des points evoques ci-dessous meriteraient de faire I'objet d'experiences detaillees, mais ces dernicres n'ont pu etre entreprises,
fau te de temps et de rnaterie!.
Des donnees sur Ie mode de nutrition des Stenaselles, sur leur activite motrice, sur I'influence de la lumicre et de la temperature, sur les possibilites de vie hors de l'eau et enfin sur la
tolerance aux eaux salines de ces Crustaces, seront successivement envisagees. Elles ont d'ailleurs deja ete evoque'es dans une publication anterieure (Magniez 1973c).

A. Nutrition et regimes alimentaires des StenaseIIes:
1. Generalites: Les opinions des auteurs precedents sur cette question se revclent assez
contradictoires. 11y a lieu d'essayer d'en trouver les raisons etde faire une mise au point.
Des 1899, Vire observa sur un St. virei virei de Padirac ce qu'on peut considerer comme un
veritable comportement de carnassier. II Ie decrivit dans ces termes: "couche ou rampant
pesamment au fond du vase, tant que la proie etait eloignee, s'enfon\iant meme presque en
en tier dans I'argile dont nous avions garni Ie fond de notre bocal, des qu'un Copepode s'approchait, on voyait les antennes s'agiter et c'est alors que I'anima! partait comme une fleche,
avec une sllfete, une precision que pourraient lui envier des animaux non aveugles, atteignait Ie
Copepode et Ie devorait ••...
Racovitza (1950), a propos de St. virei hussoni, indique que les individus examines ont
I'intestin rempli de vase et d'argile, que les debris ligneux doivent egalement leur servir de
nourriture, mais que l'Isopode est attire par la'viande et doit egalement se repaftre des cadavres
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d'animaux
tombes dans les flaques ou il vit. St. virei serait "comme tous les !sopodes" cavernicoles un "carnassier par predilection,
mais un saprophage par necessite".
Husson (1962), confirme les observations
de Racovitza, car il s'est rendu compte que, dans
les bacs d'elevage, les St. virei hussoni, comme tous les Peracarides des eaux souterraines,
ne
dedaignent
pas les feuilles mortes d'Orme. II note de plus Ie role des excrements
de ChauvesSouris dans la nutrition des Stenaselles cavernicoles (cas de la grotte du Mont-de-Chac).
Dans les
elevages, St. v. hussoni se maintient
fort longtemps,
sans autre nourriture
que la couche de
limon argileux du fond de I'aquarium et peut meme se reproduire dans ces conditions (Husson
! 959). Cette observation
est
relier
la richesse de ces limons sou terrains en microorganismes
(Husson! 962).
Par ailleurs, Leleup (1956) a note que les Metastenasellus cavernicoles du Congo, dans leurs
biotopes naturels, se nourrissent
d'excrements
de Chauves-Souris et surtout de Porcs-Epics. rai
pu verifier, sur des coupes transversales de M. congolensis, que l'intestin contenait de nombreux
debris ligneux, provenant vraisemblablement
des excrements de Rongeurs, ingeres par I'!sopode.
Cependant,
scIon Leleup, les deux espcces cavernicoles M. congolensis et M. leleupi sont fortement attirees par les appats carnes.
Chodoro\\'ski
(1962), ayant compare Ie regime alimentaire de quelques Asellotes (Proasellus
cavaticus. P. spelaeus, Stenasellus buili et St. vireil. n'a pas observe de differences importantes
dans Ie choix de la nourriture,
toutes les espcces examinees "se nourrissant
de bois pourri et
d'autres debris vegetaux",
ce qui cst pour Ie moins surprenant.
Enfin, Vandel (1964) range
Stenasellus parmi les cavernicoles mangeurs de feuilles et guanophages. II semble donc que les
observations
de Vire soient incompatibles
avec celles des auteurs suivants. Les resultats consignes ci-dessous vont permettre d'expliquer ces divergences.

a

a

2. Observations ulterieures:
a. Concemant les substances minerales: Les dissections d'individus
et les etudes sur coupes
confirment
les observations
de Racovitza sur l'importance
du contenu argileux de I'intestin de
St. virei hussolli: dans ses biotopes cavernicoles, il se comporte en limivore, comme bien
d'autres
Peracarides
des eaux souterraines.
Sur Ie vivant, la teinte generale de l'intestin
est
d'ailleurs du me me type que celie du fond: jaunatre pour les St. v. hussoni de l'Estelas, mais
noiratre pour ceux du Plagnol de la Plagne 011 les laisses du ruisseau sou terrain sont garnies de
limon de cette couleur.
Il semble que ce remplissage mineral du tube digestif corresponde
une necessite physiologique, I'absorption
des substances
organiques
etant normalement
insuffisante
pour I'assurer.
Ainsi, lors de mes essais d'e!evage d'un lot de St. v. hussoni dans un aquarium, en eau renouvelee, sur fond de sable pur et en l'absence de toute particule argileuse et de toute nourriture,
j'ai constate que l'intestin des Crustaces se vidait progressivement
de son contenu et se remplissait de gaz, ce qui amenait les Stenaselles
la surface de l'eau et causait leur mort rapide. Ce
phenomcne
de compensation
semble exister egalement chez les Asellides: les formes epigees,
comme Proasellus meridianus, vivant dans des milieux riches en debris vegetaux (laisses de crues
de la Saone, du Lot, etc ... ), ont l'intestin rempli de parenchyme
foliaire dont ils font une grande
consommation,
tandis que les hypoges, comme P. spelaeus ou P. vandeli, dans leurs biotopes
naturels, compensent
Ie deficit en substances vegetales par une abondante absorption du limon
argileux.
.
b. Concemant les substances d'origine vegetale: II semble etabli que les Stenaselles sont attires
par les debris ligneux maceres qui se trouvent dans les collections d'eau de certaines grottes,
com me l'ont note Racovitza et les auteurs suivants. Ce phenomcne
cst meme fort commode,
pour la recolte des individus (St. v. hussoni) aux grottes du Bedat, de l'Estelas, du Mont-deOwc, car ces Isopodes, comme les Proasellus cavaticus ou les Caecosphaeroma burgzmdum, ont
tendance
se tenir sur les branchages immerges des eaux sou terraines. Les individus de plus
faible taille se logent sou vent dans les interstices entre Ie bois et I'ecorce des fragments ligneux
ou parfois dans la zone medullaire axiale, qui est plus rapidement alterable. Au Mont-de-Chac,
l'eau de percolation
entralne parfois des feuilles mortes (Chene) et je n'ai pas constate qu'elles
etaient attaquees.
Dans les elevages de Stenaselles, conformement
au conseil donne par M. Ie
Professeur Husson, j'ai toujours ajoute au milieu une ou plusieurs feuilles d'Orme et des fragments de bois macere. Les feuilles sont toujours fort peu attaquees par les Stenaselles, bien que
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St. buili paraisse les entamer un peu plus que St. virei. Au eontraire, dans les elevages d' Aselles
hypoges de mon collegue J-P. Henry (P. cavaticus, P. stroullali pl/teanus, P. vaIdensis, P. walteri,
etc ... ), ces memes feuilles sont rapidement
broutees, depouillees
de tout leur parenchyme
et
reduites
une dentelle de fines nervures (Henry in litt.). II en a ete de meme dans les elevages
d' Aselles epiges (Ase/lus aquaticus, P. meridianus, P. coxalis banyulensis), que nous avons
entretenus en commun.

a

Dans les elevages de Stenaselles de la grotte de Moulis, les fragments de bois macere se sont
progressivement
recouverts d'un fin reseau de filaments myceliens verdiitres dont se nourrissent
)es Stenaselles, surtout les jeunes. Aussi, lors de la preparation
des nouveaux milieux d'elevage,
j'installe toujours une petite touffe de ce mycelium sur les fragments de bois nouvellement
utilises. II semble donc que les feuilles d'arbres et Ie bois macere soient plutot
considerer, tant
dans les biotopes naturels que dans les elevages, com me des supports organiques non polluants,
sur lesquels les Stenaselles aiment
se tenir, supports qui assurent de plus Ie developpement
secondaire de myceliums et de microorganismes
divers (Baeteries, Cilies Iibres ou Pedoncules,
etc ... ), plutot que comme une nourriture directe des Isopodes.
Dans les elevages, apres de nombreux
essais peu concluants
de divers vegetaux
l'etat
naturel, une nourriture
d'appoint
extrcmement
utile a pu etre utilisee. II s'agit d'un extrait
deshydrate
de feuilles de Graminees
(marque commerciale
"Cerophyl",
fabrique par "The'
Cerophyl Laboratories
Inc.", Kansas-City, Mo, USA). Cet aliment, prevu pour I'usage humain,
cst riche en chlorophylles,
carotene
et vitamines (riboflavine,
acide ascorbique,
alpha-tocopherol, phylloquinone,
etc ... ). Sous sa presentation
pulverulente,
il a d'abord ete utilise en
Protistologie,
au laboratoire
de M.le Professeur faure-Fremiet,
puis par de LCpiney (1962),
pour nourrir en elevage des Copepodes epiges Cyclops vicinus et enfin
Dijon par mon collegue
C. Palevody (1966), pour la nourriture
de Collemboles
cavernicoles epineustoniques.
Sur Ie
conseil de M.le Professeur Husson, j'ai fait des essais, qui se sont reveles rapidement
positifs.
Toutefois,
pour la nourriture
des Isopodes aquatiques, il convient d'utiliser la substance presentee sous forme de comprimes
de 0,5 g. Ceux-ci ont l'avantage ric pouvoir ctre fragmentes en
petits blocs relativement
coherents,
ne se dispersant pas dans l'eau, comme Ie fait la presentation pulveru)en te. Le Cerophyl possede cet au tre avantage de ne pas trop polluer l'eau des
elevages, evitant ainsi les renouvellements
trop frequents de celle-ci et de l'argile. Cette substance, par suite de son odeur caracteristique
et de sa coloration verte intense, a perm is d'effectuer une serie d'observations
sur la prise de nourriture.
- Un fragment de Cerophyl etant place avec precaution
sur Ie fond d'un aquarium,
distance
des Stenaselles, la substance s'hydrate
rapidement
et au bout de quelques minutes, les Crustaces, qui etaient auparavant,
soit au rep os, soit en mouvement
lent, sont mis en eveil. Leur
demarche devient rapide, entrecoupee
d'arrcts brusques, au cours desquels les Stenaselles scmblent explorer l'espace environnant
par des battements
des antennes et des antennules.
Peu
peu, les Crustaces se rapprochent
de la nourriture.
Arrives
I cm environ, ils se dirigent en
droite ligne sur Ie fragment et l'enserrent
de leurs pereiopodes
I, qui jouent Ie role de gnathopodes prehensiles.
II cst donc manifeste que les Stenaselles (St. virei, St. buili, St. breuili, St.
skopljensis tllemzalis I'ont montre), sont sensibles aux substances diffusibles nutritives placees
dans l'eau et, dans une certaine mesure,
leur gradient de concentration.
- Un fragment de Cerophyl ayant ete place dans I'aquarium
et detecte, les Stenaselles sont
capables de l'ingerer tres rapidement.
Des <;> de St. virei houi sont capables, en une dizaine de
minutes seulement, de se gorger du produit,
tel point que leur intestin prend la teinte verte
caracteristique
jusqu'au niveau du sphincter rectal. L'observation
montre que, si les Stenaselles
peuvent subsister en elevage, durant de longs mois, en ingerant seulement Ie limon argileux du
fond, i)s peuvent aussi se gayer de nourriture dans un temps tres court.
- L'ingestion
de Cerophyl a pu ctre notee, aussi bien sur les adultes que sur les jeunes des Ie
second stade. Par contre, je n'ai pas observe cette prise de nourriture exogene chez les jeunes au
stade I. II se pourrait d'ailleurs que ces derniers ne se nourrissent
pas encore, car ils semblent
posseder un residu vitellin au niveau des deux caecums enteriques (cf. p. 180).
- Les <;> ovigeres ne semblent jamais tres attirees par cette nourriture,
au moins durant les
premiers mois de la gestation.
Par contre, 1-2 mois avant la liberation des pulli, tout comme
apres celle-ci, dies paraissent aptes
se nourrir et acceptent Ie Cerophyl.
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- L'utilisation
de cette nourriture
m'a permis d'observer, sur des jeunes de 16 mois et plus et
sur des adultes, Ie phenomene
suivant: Apres une ingestion massive et rapidc, I'intestin est
totalement
rempti, entre l'insertion
pylorique (it peu pres ~lla limite capsule cephalique-premier
pereionite libre) et une constriction
situee au niveau de la moitie posterieure
du pereionite VI
(en arriere de ce sphineter,
bien visible sur coupes, se trouve la partie dis tale de l'intestin
posterieur,
ou sont stockes les residus digestifs, avant leur evacuation periodique, sous forme de
boudins allonges). La dilatation de l'intestin, it la suite de I'ingestion, est maximale au niveau
des pereionites
Ill, IV et V. Au bout d'une semaine environ, la teinte verte de la nourriture
ref1ue de l'intestin vers les deux caecums enteriques,
de I'arriere vers I'avant. Chez un individu
observe 7 jours apres Ie rep as, seul Ie quart anterieur de I'intestin posterieur est encore colore
par Ie Cerophyl; par contre, les caecums sont entierement
vert-noiratres.
10-14 jours apres Ie
repas, I'intestin est totalement
incolore, tandis que les caecums restent col orcs. Cette coloration
subsiste fort longtemps, puisque je la retrouve, chez les Stenaselles cleves it Moulis, d'une visitc
trimcstriellc it la suivantc.
- Dans la pratique, j'ai pu maintcnir dc tels elevages en parfait etat, avcc 3-4 apports annucls de
nourriture,
chacun etant suffisamment
limite pour que les Crustaces absorbcnt toutc la substance. Ainsi, les adultes de St. I'irei hussoni peuvent subsistcr avec unc ration d'entretien
d'origine
uniquemcnt
vegetalc. Lcs priscs de nourriturc
par St. I'irei ct Ics especcs voisincs
peuvcnt etrc ponderalcmcnt
importantes,
mais extremcment
espacees et il n'est pas etonnant
que ces Crustaces aicnt pu etre consideres comme tres rcsistants it I'inanition.
c. Concernant les substances d'origine animale: Outrc Ic regime largement guanophage
signale
pour St. virei /llIssoni ou d'autres Stenasellides,
dans leurs stations cavernicoles
abritant des
Chauves-Souris
(Mont-de-Chac),
la presence de restes d' Arthropodes
aeriens dans Ie gour dc
cette gratte, ou la chute episodique d'un cadavre de petit Mammiferc dans les eaux (Mont-deOlaC, Este1as), cadavre qui se retrauve peu it peu decharne, laissent it penser qu'ils constituent
egalement un apport pour ces populations
de Stenaselles, si 1'0n en juge par I'attraction
qu'ils
exercent sur eux. Dans les aquariums partiellement
fermes de Moulis, la chute de jeunes Typhloblaniulus, Speonomus, Chironomides,
entre au tres, constitue un apport alimentaire
non negligeable. Par ailleurs, de nombreuses
substances animales: chair de Vertebres, d'Ecrevisse, fragments d'Oligochetes,
de larves de Chironomes,
etc ... , peuvent etre utilisees pour nourrir lcs
Stenaselles et les attirent vivement. Mais toutes presentent I'inconvenient
de corrompre rapidcment l'eau de l'aouarium et I'argile avoisinante, aussi leur emploi est-il it deconseiller.
3. Comportement predateur des Stenase/les: Toutes ces observations confirment I'opinion de
Racovitza, selon laquelle St. virei est carnassier par predilection,
mais sa prophage par necessite.
C'est un organisme, it la fois tres resistant it ]'inanition
ou it l'insuffisance
de nourriture et tres
polyphage.
II reste it expliquer
comment
I'observation
de Vire, qui decrit St. virei virei dc
Padirac com me une formc capable de capturer des proies vivantes. est compatible avec celle des
au tres au teurs.
a. Observations fortuites: rai evoque (cr. deuxiemc partie, p. 170) la plus importante
d'entre-elles
lors de l'etude de la population
karstiquc dc St. ~'irei hussoni du Mont-de-Chac.
II s'agit du
cannibalisme
dcs grands individus, qui devorent leurs propres jeuncs, limitant ainsi l'effectif des
populations
confinees, ce qui a etc constate dans les elcvages lorsquc la merc reste trop longtemps en contact avec sa progeniture.
Par ailleurs, il m'cst arrive, it divcrses reprises, de trouver
dans certains bacs d'clevagc, lcs debris d'unc carapacc tcrgalc dc Stenascllc.
Lc decompte
ultericur du lot a montre qu'il s'agissait dcs restcs d'un individu disparu ct non dc fragments
d'une exuvic. On pouvait pcnser it la mort naturclle de celui-ci, mais, dans un aquarium de
Moutis, renfcrmant
dcs adultcs (St. virei virei 0 + St. virei boui 9), j'ai pu assister
unc
manifcstation
de cannibalisme
cntre eux. Unc 9 vcnant de perdre sa demi-exuvie posterieure
etait attaquee
par un groupe de congeneres,
tant 9 que 0, qui l'entouraient
completement.
Ayant ecarte les assaillants avec des pinccaux, j'ai constate que la partie posterieure
de la
victime, dont la cuticule etail molle (stade A d'intermue),
avait etc completcmcnt
dechiquetee
par les mandibules dcs agresseurs. Ces cas confirment
des observations cxposees plus loin, clans
Ie chapitre consacre it la mue de St. virei (cf. p.lll). Lors cle la reunion clans Ie me me aquarium
d'une 9 de 9,5 mm de St. virei hussoni et d'un 0 cle 7,5 mm cle St. breu iii, ce dernicr a etc
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rapidement
devore. Enfin, dans une bOlte de Petri 011 etait installe un grand St. virei hussoni,
sous une tres faible epaisseur d'eau, j'ai observe celui-ci, tentant de capturer, avec acharnement
mais sans succes, des Collemboles
epineustoniques
(Folsomia candida) it I'aide de ses pereiopo des I. L'insecte n'etant pas mouillable (Palevody 1966), I'emersion des gnathopodes
I'eloignait du Crustace it chaque tentative de ce dernief.
.
b. Resultats experimentaux: A la suite de ces observations,
j'ai utilise certains lots de Stenaselles, momen tanemen t disponibles,
pour les mettre en presence d'au tres organismes vivants et
observer leurs reactions. Ce sont en particulier de petits Oligochetes phreatiques,
des Ostracodes
et de gros Copepodes
ocules, de jeunes Gammares et Niphargus, des lngolfiella thibaudi, des
Microeharon rouchi, captures au moyen de I'appareillage Bou-Rouch, des Cladoceres (Daphnia
pulex), de jeunes Aselles (A. aquatiells. P. meridianus. P. coxa/is), captures dans les eaux de
surface, ou me me de jeunes Stenaselles. Dans la plupart des cas, ces organismes sont pourchasses
activement
et finissent par etre captures et devores par les Stenasellus adultes, bien que cette
capture soit lente et allSatoire dans Ie cas de proies nageuses eomme les Daphnies. si la hauteur
d'eau de l'aquarium
est trop importante.
Si ,'on dispose dans une borte de Petri 69 adultes de
St. virei boui de 7-8 mm et autant de jeunes Stenaselles de 1,5-2 mm (ou autant de jeunes
Aselles de taille identique),
au bout de 5-10 minutes, tous lesjeunes sont devores. En une nuit,
un groupe de 16 St. v. boui d adultes capturent et vident totalement
de ses tissus et de ses sucs
une grosse larve de Chironomide,
ne laissant que la euticule transparente.
Dans un bac abritant
20 St. I'. boui 9 adultes du sous-ecoulement
du Nert et lOSt. I'. hussoni d du Mont-de-Clwc,
tous au repos, j'ai introduit une grosse larve de Chironome non blessee et fait les observations
suivantes:
Liberee dans l'eau, la larve se met it nagef. Ses ondulations
alertent un Stenaselle 9 qui
deambulait
nonchalamment
it quelques centimetres. Cette 9 s'arrete et palpe l'eau environnante
l'aide de ses antennes. Elle reprend son mouvement en se rapprochant
peu
peu (duree: 5 mn
environ). Les antennes entrent en contact avec Ie vcr. La 9 se precipite en avant, gnathopodes
largement ouverts. Ceux-ci enserrent la partie posterieure
de la larve et la plaquent contre les
pieces buccalcs. Aussitot capturee, la larve se contorsionne
et fouette I'eau avec violence. Le
Stenaselle, dont la masse n'est pas plus elevee que celie de sa proie, est incapable de s'agripper
au substratum
it l'aide de ses pereiopodes II-VII, avec suffisamment de solidite. II cst entralne en
tous seIlS, mais ne Mehe pas prise. Ses mandibules
entament
la cuticule de la larve (debut
d'hemorragie
visible). Au cours de cette scene, les alltres Stenaselles du bac se montrent violemment excites
distance, sans doute
la fois par les vibrations et par la diffusion progressive du
sang et des sucs tissulaires de la larve. lis courent en tous sens, s'arretent et explorent I'eau avec
leurs antennes.
Les pereiopodes
I sont ecartes, en position de prehension.
Lorsque I'un d'eux
arrive au contact de la proie, il s'y fixe, comme Ie premier agresseuf. Au bout de dix nouvelles
minutes, il y a 10 Stenaselles qui s'acharnent
sur la larve, dans une grande agitation, formant
une veritable melee. Les 9 semblent plus fortement
attirees (8 9 pour 2 d seulement).
Environ
15 mn plus tard, la larve de Chironome,
dont la resistance avait cesse depuis longtemps, cst
reduite
sa cuticule et les Stenaselles la quittent peu
peu. Avec un tel lot, on peut obtenir Ie
repetition
de la scene avec une nouvelle larve, les Stenaselles encore affames poursuivant
leurs
recherches de nouvelles proies avec une grande febrilite. Lorsque tous sont rassasies, ils deviennen t beaucoup plus passifs.
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4. Conclusions: Les divers essais effeetues montrent que les sous-especes phreatiques de St.
virei (St. v. virei, St. v. boui) sont des organismes carnassiers, manifestant, en presence de proies
vivantes, une reaction de predation typique (attitude de chasse et de capture), meme avec des
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proies de taille importante,
comparable
la leur propre. Ces observations
vont dans Ie mcme
seIlS que celles de Vire realisees sur St. v. virei de Padirac. Par contre, chez les adultes des formes
karstiques St. v. hussoni et St. v. buclllleri, les reactions predatrices sont nettement attenuees.
On les Ietrouve surtout chez les gran des 9 en cours de vitellogenese.
Elles sont moins intenses
chez les mfiles et dans tous les cas, les 9 ovigeres se montrent extremement
passives. En elevages,
meme pour les souches cavernicoles,
iI cst bon de completer Ie regime vegetarien (Cerophyl),
par des apports periodiques
de proies vivantes (Iarves de Chironomes),
qui sont rapidement
utilises par les Stenaselles. La moindre agressivite des individus provenant de grottes explique
que les auteurs posterieurs
Vire, qui avaient tous observe des St. I'. hussoni du Mont-de-Clwc
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ou de I' Estelas, aient pu considerer
I'espece entiere com me vegetarienne
ou limivore ou a
tendance polyphage.
En realite, les formes qui ont emigre dans les rescaux karstiques superieurs
doivent y avoir donne des populations
dont Ie regime alimentaire originel de I'espece a subi des
deviations
plus ou moins profondes,
avec une reduction
concomitante
du comportement
predateur
correspondant.
Rappclons
que les pereiopodes
I des Stenasellidae sont en general
courts et tres puissants (propodite
tres renfle, avec une forte armature de tiges ensiformes)
et
que leur port sous la capsule cephalique indique que leur role essen tiel n'est pas ambulatoire,
mais de capture et de prehension.
On doit donc considerer St. virei comme un eamassier, predateur actif lorsqu'il se trouve
dans son milieu originel (interstices
des nappes phreatiques
alluviales), ou il est en contact avec
de nombreuses
especes pouvant lui servir de proies (Magniez 1973a, p. 45). Cependant,
les
lignees karstiques de I'espece, qui ont colonise la zone de percolation,
sont devenues, scion
I'expression
de Racovitza, des saprophages par necessite, car la biocenose phreatique
ne les y a
pas suivis. St. v. hllssoni ou St. I'. bllc!lIleri sont donc, dans les grottes denoyees oll on peut les
observer,
limivores-microphages,
vegetariens
ou guanophages,
scion les disponihilites
du
biotope.
Mais, mcme dans ces biotopes,
la subsistance
du comportement
predateur,
comme
I'existence du cannibalisme,
sont des indices du regime originel. Par ailleurs, ce changement
de
regime s'est peut-ctre
accompagne
d'un ralentissement
du rythme des prises de nourritures,
eelles-ci pouvant ctre, en milieu cavemicole,
abondantes,
mais extremement
espacees, ce qui se
traduit par I'cxistence d'une extraordinaire
resistance a I'inanition.

B. Activite motrice generale:
Nous devons a Vire (1899, p. 60-61), les premieres observations
sur Ie deplacement
de
I'unique St. virei virei capture cette an nee-I a a Padirac. EIles sont restees tres sommaires, Ie
Crustace ayant etc fixe rapidement.
Grace
Racovitza (1950, p. 52-53) et aux auteurs suivants,
des precisions interessantes
ont etc apportees:
I. St. virei est incapable de nager. J'ai pu verifier Ie fait, non seulement sur les diverses
sous-especes,
mais aussi sur des especes voisines, capturees vivantes. II est fort probable qu'il en
est de mcme pour tous les Stenasellides.
A la suite d'un trouble dans leur milieu naturel, et
surtout
s'ils se trouvent
sur une paroi verticale, il leur arrive de se mettre rapidement
en
mouvement
et de decoller accidentellement
du substratum.
Dans ce cas, i1s se laissent tomber
lentement
vcrs un fond plus important,
se contentant
de se redresser en position norm ale,
pereiopodes
toumes vers Ie bas, si cela est necessaire. Experimentalement,
Ie Crustace, Wche en
surface de I'eau, reagit de la mcme maniere, se bomant a maintenir son equilibre tout au long dc
sa chute.
2. St. virei cst, comme I'indique Racovitza (1950), un Isopode exclusivement
marcheur. Sa
demarehe a etc decrite en detail par ce mcme auteur et je ne puis que con firmer ses observations. Retenons en particulier Ie fait que les pereiopodes
I ne participent
pas I'activite ambulatoire.
Replies sous la carapace cephalique,
ils occupent
la position et jouent Ie role de
gnathopodes
prehensiles (cf. p.98 et photo 111/9). Observes dans leurs biotopes les plus accessibles (petites flaques argileuses oll ils sont souvents isoles, individu par individu), ou dans des
elevages sur argile dans lesquels I'amenagement
des terriers est deja tres avance, les Stenaselles
montrent
une aetivite ambulatoire
extremement
reduite. La plupart du temps, ils ne se mettent
en mouvement
qu'a la suite d'une excitation
exterieure:
bruit ou vibration produit par I'observateur, deplacement
d'un Collembolc
epineustonique,
chute d'un Insecte ou passage d'un
faisceau lumineux trop intense. II est done difficile d'envisager I'etude de I'activite en eau libre
d'un tel Isopode, telle qu'elle a etc entreprise sur des Amphipodes cavernicoles nageurs, comme
Nipharglls virei (Ginet 1960). Les Stenaselles, places dans des conditions inhabituelles, ont une
activite ambulatoire
bcaucoup
plus importante:
installes dans un aquarium
circulaire, sans
aucun substratum
ni obstacle, ils y deamhulent
interminablement,
I'antenne extcme en contact
avec la paroi vcrticale; en elevage dans une armoire frigorifique, ils sont periodiquement
mis en
mouvement
par Ie fonctionnement
du groupe compresseur,
mais ce comportement
exploratoire
et cette activite ambulatoirc
sont parfaitement
anormaux.
3. St. virei est, avant tout, un Crustace fouisseur, comme beaucoup de limivores ct ce type
d'activite est de loin Ie plus interessant, du point de vue de I'ecologie et mcme de I'evolution du
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groupe (cf. premiere partic, p. 59-67, fig. 14, 15, 16, 17, pI. V). Rappelons
que Racovitza
(1950) ne s'etait pas aper~u de cetle particularite,
car elle ne se traduit pas,
I'evidence, par des
adaptations
morphologiques.
Parlant des terriers ou I'on voit les Stenaselles s'abriter, il ecrivait: ... "Je ne crois pas qu'ils soient Ie resultat de I'activite de I'[sopode"
... , car, ... "ses organes
ne montrent
aucune adaptation
speciale qui indiquerait que cetle habitude est un trait habituel
de ses moeurs" ... C'est seulement grace aux observations
direetes en elevage que Ie Professeur
Husson (1957) a pu montrer, au contraire, I'ex treme developpement
de I'activite fouisseuse de

a

St. l'irei.
Compte
tenu des developpements
precedents,
il faut lier cetle activite au fait que les
Stenaselles sont des formes originellement
interstitielles,
dont I'installation
en eau libre (grottes), doit etre consideree comme secondaire.
Le creusement
de galeries dans I'argile d'un gour
apparaft donc comme un comportement
atavique d'organisme
phreatique:
les Stenasellidae ne
sont pas des Crustaces d'eau Iibre, meme si certaines populations
s'y sont adaptees.

C. Influence de la lumiere sur les Stenaselles:

a

1. Dans la nature, il ne semble pas exister de veritables populations
vivant
la lumiere du
jour. Toutefois,
au Solencio de Morrano (nO 5), courte grotle aboutissant
une vOllte mouillante, Jeannel et Racovitza (1911) signalent que I'obscurite est incomplete
au point ou se trouve
St. virei virei. Dans Ie ruisselet sou terrain de Couflens de Betmajou (no 41), St. v. boui ne peut
subsister que dans la portion profonde, obscure, la portion aval, situee dans la penombre, etant
colonisee par des larves d'[nsectes
et de Salam andre. Par ailleurs, il arrive que les Stenaselles,
rejetes au dehors par un exutoire, puissent subsister un certain temps en pleine lumiere. Ainsi, a
la source du Bousquet (no 88), pres de St-Girons, j'ai decouvert
un adulte (St. v. hUSSOIll),
agrippe
des filaments de Spirogyres, expose
la lumiere solaire directe. La pigmentation
du
Crustace, normalement
rose a I'obscurite,
etait devenue jaunatre,
sans doute par suite de la
destruction
partielle des pigments sanguins et il semble que sa survie, dans de telles conditions,
n 'etai t que tres provisoire.
2. Dans les conditions experimentales: Cette question est deja evoquee par ailleurs (Magniez
1971 b et p.117 du present travail). Des elevages de longue duree (14 mois en lumiere orangee de
90/95 lux et 18 mois en lumicre blanche de 130/140 lux) ont etc tentes avec de petits lots de 0
et 9 adultes de St. virei hussoni. Bien que creusant des terriers dans I'argile du fond, ou se
rCfugiant periodiquement
sous des pierres de I'aquarium,
les Crustaces ne semblent pas etre
incommodes
par la lumiere elle-meme. En effet, ils ne s'abritent pas davantage qu'a I'obseurite,
Ie seul resultat etant, comme je I'ai indique, la proliferation,
au bout de quelques mois d'exposition a la lumiere continue, d' Algues vertes unicellulaires
sur leur carapace. On peut conclure
que Ie comportement
fouisseur des Stenaselles ne semble pas lie a la recherche de I'obscurite.
Dans les elevages, tout comme dans les biotopes cavernicoles, j'avais d'ailleurs remarque depuis
longtemps que les Stenaselles ne se metlaient
nullement en mouvement
lorsqu'ils sont frappes
par Ie pinceau lumineux d'une lampe electrique portative, pour peu que I'on evite de provoquer
des vibrations.
Tou tefois, j'ai pu constater
que les St. v. buchneri de la Cueva de Cullalvera
semblent sensibles au passage d'un rayon lumineux et se metlent en mouvement 10rsqu'i1s sont
eclaires. Mais, cetle forme n'a etc disponible qu'en trop faible nombre pour permettre d'etudier
plus longuement
sa difference de comportement
avec les sous-especes pyreneenncs.
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D. Influence de la temperature sur St. virei:
Les differentes
especes de Stenasel/idae vivent dans des biotopes sou terrains dont les temperatures
sont tres differentes.
Les formes europeennes
les plus connues se trouvent dans des
eaux karstiques ou phreatiques
dont la temperature
est souvent voisine de 10°, parfois moins
(6°, pour St. virei dans certaines cavites pyreneennes).
Les formes tropicales vivent norm alement a des temperatures
comprises entre 20° et 30°. Mexistenasellus coahuila se trouve dans
des eaux thermales a 3Q-34°C.
La seule forme qui ait fait I'objet d'etudes detaillees en ce qui concerne les limites de sa
temperature
dc vie est Stenaselllls hungaricus thermalis (Lattinger-Penko
1970). Cetle petite
forme interstitielle
est infeodee
un groupe de sources thermales a 18°2-23°5.
Lattinger-Penko
a montre que la temperature
optimale de vie de cetle sous-espece est comprise entre 18 et 23°,
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les limites d'activite normales 14-26° et les limites letales apres 24 heures: 10" et 32". L'auteur
a conclu, a juste titre, de ces resultats, que St. h. tliermalis est ecologiquement
confine dans son
biotope
thermal et ne peut se repandre
dans Ie domaine phreatique
et karstique,
dont la
temperature
moyenne est, en Europe, trop basse.
En ce qui concerne St. virei, Racovitza (1950) a pu ecrire que ... "C'est plus probablement
sa
stenothermic
qui Ie retient dans les eaux souterraines".
En effet, a cette epoque, Ie nombre de
stations eonnues etait faible et I'eventail des temperatures
des biotopes ne depassait pas environ
5° (708 a la grotte de I'Estelas a 12°6 a la grotte du Mont-de-CIwc).
Aujourd'hui,
les stations
recensees sont beaucoup plus nombreuses
et I'eventail de leurs temperatures
va de 6° a plus de
23°. Les choses sont compliquees
par Ie fait que, dans certains cas, I'espece vit dans des
conditions
de temperature
annuelle pratiquement
constante
(variations
ne depassant jamais
005, pour St. virei hussoni dans Ie lac de la grotte de I'Estelas), tan dis que pour les populations
hyporhCiques,
qui sont egalement prosperes, les variations annuelles atteignent
et depassent
couramment
10° (8°5-18°5
a la source de la Mouline du Go a Albi; 6°3-14°9
dans Ie sousecoulement
du Sour a Moulis; 8° environ a 23°5 dans Ie sous-ecoulement
du Dourdou, pour St.
~'irei virei). Dans de telles conditions,
il est fort difficile de considerer St. virei comme une
espece stenotherme.
L'etude de la tolerance thermique et de ses limites vi tales sera interessante,
mais elle demandera
a ctre effectuee a la fois sur des prelevements
d'origine differente, provenant de biotopes aux conditions thermiques variees, et aussi sur Ies differentes sous-especes. Des
essais preliminaires
semblent montrer que I'elevage de St. virei hussoni serait possible a des
temperatures
eonstantes
de 14-18°, au lieu de 8- 12° dans les biotopes karstiques naturels
courants.
De la mcme fa~on que Raeovitza, j'ai pu conserver, durant de longs mois, des lots
d'adultes de cette mcme forme, en sous-sol,
des tempera tures de 13- I 9°, avec des oscillations
diurnes atteignant 4°; d'autres lots ont etc soumis accidentellement
des temperatures
positives
voisines de 0°, durant de courtes peri odes, sans dommages apparents,
ou bien
de brusques
variations de temperature,
depassant 10°. Les experiences
realiser dans ce domaine devront
I'ctre dans plusieurs directions: limite thermique inferieure, limite thermique superieurc, limites
vi tales des variations diurne et annuelle pour les differentes
sous-espeees,
ce qui constituera
donc une etude longue et delicate.
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E. Possibilites de vie hors de l'eau des Stenaselles:
Au sens strict du terme; St. virei n 'est pas un animal aerien. rai signale an terieurement
que
les individus qui s'echappaient
d'un aquarium
mourraient
tres rapidement
par dessiccation.
Mcme en atmosphere
saturee, I'absenee d'eau libre leur est rapidement
fatale. Mais j'ai indique
par ailleurs leur aptitude
subsister dans des quantites infimes d'eau (montee sur les parois du
recipient d'elevage en entrainant
sous eux un menisque liquide; deplacement,
en milieu naturel,
dans des suintements
infimes, leur face dorsale etant emergee). Dans certains biotopes cavernicoles, les gours
fond argileux qui abritent l'Isopode s'assechent superficiellement
en fin de
saison (Magniez 1967/68,
1971c), ce qui n'empikhe
pas Ie Crustace de s'y perpetuer. Ainsi, Ie
gour du Mont-de-Chac,
souvent cite dans ce travail, pour sa population
permanente,
etait
totalement
a sec en decembre
1972. Les Stenaselles etaient invisibles, mais, en creusant avec
precaution
Ie limon du fond, on pouvait observer que Ie fond des galeries etait plus humide et
que d'infimes quantites de liquide y subsistaient.
Les Isopodes s'y tenaient, au repos complet,
presque entierement
exondes.
En avril 1973, Ie gour etant largement en eau, les individus
avaient retrouve leur activite et nombre d'en tre eux se promenaient,
en eau libre sur Ie fond.
Experimentalement,
iI est possible d'installer ces organismes dans un recipient prepare de telle
sorte que Ie fond soit garni d'une tres epaisse couche d'argile plastique (5-10 cm) surmontee
d'une tres faible quantite
d'eau (quelques
millimetres).
Les Crustaces amenagent
alars des
terriers de plus en plus longs et profonds (cf premiere partie, p. 59-63). On retire alars peu
peu I'eau libre de surface, jusqu'a ce que Ie liquide ne soit plus visible qu'au niveau des
menisques des entrees de terriers. Si Ie systeme est place en atmosphere
saturee, pOUT eviter la
dessieeation superficielle du limon, il peut assurer la survie pratiquement
indefinie des Stenaselles.
Dans un recipient d'elevage sur argile de grotte, tout comme dans la plupart des biotopes
cavernicoles,
nous avons vu que les Stenaselles passaient une partie de leur temps en eau libre,
sur Ie fond, mais Ie reste dans I'intimite du niseau de gal cries qu'ils ereusent profondement.
Ce
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fait a etc utilise dans Ies deux premieres parties de ce travail, pour expliquer la nature de
I'habitat des populations
phreatiques
de I'espe'ce, dont des schemas interpretatifs
(fig. 14, 16,
22), ont etc donnes. Or, si nous examinons Ie contenu des galeries, nous constatons qu'il s'agit,
non pas d'eau claire, comme en surface de I'aquarium,
mais d'une boue fluide, totalement
opaque, resultant du delayage de I'argile coherente
par Ie travail des Crustaees (pour rendre
visible Ie parcours de ces galeries, au contact du fond de verre d'un aquarium, il est necessaire
d'y faire circuler de I'eau claire sous pression, pour les nettoyer, voir la pI. IV/14). J'ai auparavant indique que Ie milieu de vic Ie plus typique, pour les Stenasellides,
n'est sans doute pas
I'eau des grottes,
mais la nappe phreatique
imbibant
les arenes argileuses des formations
d'alteration
superficielle
des boucliers africains. Dans un tel milieu, les systemes de galeries de
ces formes tropicales doivent se developper
considerablement,
mais Ie milieu occupe par les
Crustaces doit etre encore cette boue fluide dont leurs travaux de fouissement
engendrent
la
formation.
A nouveau, on voit donc que les Stenaselles ne sont pas fondamentalement
des
organismes d'eau libre et que Ie terme d'aquatiques
ne suffit pas ales caracteriser avec precision: ce sont des fouisseurs.

F. Euryhalinite des Stenasellides:
Tous les representants
de Ia famille vivent dans les eaux continentales.
St. virei se trouve
dans des eaux douces, souvent plus ou moins chargees en calcium et en magnesium, comme
I'ont montre Ies analyses faites
Moulis (Gourbault
1972, Lescher-Moutoue
1973). Toutefois,
certaines especes tropicales (St. costai de Somalie, par exemple), vivraient dans des eaux fortement mineralisees
(4,4 gil de chlomres, scIon Lanza, 1970). Compte tenu de I'origine marine
quasi certaine des Stenasellides
et de leur parente vraisemblable
avec des groupes d'Asellotes
marins (Stenetroidea, Parastenetroidea), et avec les Microcerberidae, j'ai tente d'elever, des
1966, des St. virei hussoni de I' Ariege en eau de mer diluee (eau de mer 1(4 + eau de source 3(4,
soit environ 9 gil de sels). Cette forme d'eau douce karstique s'est parfaitement
maintenue,
durant 42 mois, dans une telle solution, sans que la mortalite depasse la norm ale. A plusieurs
reprises, des 9 sont devenues ovigeres dans ce milieu et Ie developpement
intramarsupial
des
jeunes s'est opere normalement
jusqu'a son terme naturel. Le phenomene
demanderait
a ctre
etudie experimentalement
d'une maniere plus precise, bien que la nutrition des Stenaselles soit
plus aleatoire dans une telle solution, puisque I'elevage doit etre entrepris en I'absenee d'argile.
II cst toutefois evident que les Stenaselles conservent une toleranc'e importante
envers les eaux
salines. 11 se pourrait meme qu'ils soient cap abies de vivre dans les nappes phreatiques cotieres,
ou les eaux continentales
se melangent aux eaux marines (Delamare-Deboutteville
1960). C'est
un argument en faveur de l'origine marine du groupe, comme e'est aussi Ie cas pour un autre
Isopode
sou terrain:
Caecosphaeroma burgundum (Dresco-Derouet
1959).
Cela permet
d'imaginer aussi qu'il pourrait exister, en France meme, des formes confinees dans des sources
thermales chlorurces.
En relation avec ces observations,
rappelons qu'un travail, realise au laboratoire de Biologie
Animale et Generale de Dijon (Lagoutte
1966), sur plusieurs especes d'Asel/idae epiges et
hypoges (A. aquaticus, P. coxalis, P. meridianus, P. albigensis, P. cavaticus, P. strouhali, P.
valdensis et P. vandeli), ainsi que sur St. virei lzussoni, avait permis de mettre en evidence les
surfaces d'echanges
d'ions et de gaz dissous chez tous ces Aselloi"des. Les techniques utilisees
derivaient
de celie de Dejdar (1930) et Hrabe(l949),
(immersion
des Crustaces dans des
solutions diluees de nitrate d'argent,
suivie d'une reduction 'du chlorure forme), et de Remy
(1925), (injection de leueoderives de colorants vitaux). Ce travail a montre que les Stenasellides
ne possedent d'aires permeables,
ni sur la face sternale du pleotelson,
ni sur les exopodites des
pleopodes
IV et V, comme c'est Ie cas chez to us les Asellides, ce qui offre un earactere
anatomo-physiologique
important
pour differencier
les deux families. Leurs seules surfaces
d'echanges sont les endopodites
charnus des pleopodes III, IV et V.

a

IV - CONCLUSIONS:
La necessite de realiser des observations
continues
sur St. Jlirei a conduit a
entreprendre
de nombreux
elevages. En raison de l'extreme dilatation des processus
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biologiques chez les Stenaselles, ces elevages doivent se poursuivre durant de
longues annees et certains sont encore en cours. lis ont ete repartis a la grottelaboratoire de Moulis (1960-1974), a la grotte d' AntheuiJ (1961-1965) et dans les
chambres isothermes du laboratoire de Biologie Animale et Generale de l'Universite
de Dijon (1963-1974). Ces elevages ont porte principalement sur les sous-esp~ces
cavernicoles St. v. hussolli et St. v. buchneri et accessoirement sur les sous-esp~ces
interstitielles, ainsi que sur quelques esp~ces voisines de St. virei. Le nombre des
stations accessibles suffisamment populeuses reste tr~s restreint: St. virei ne peutetre considere comme un animal de laboratoire, de capture facile et en nombre
illimite.
Dans la realisation materielle des milieux d'elevage, on doit tenir compte du fait
que les Stenaselles sont des Isopodes marcheurs et fouisseurs, incapables de nager.
Un substratum mineral argileux est donc indispensable. Par contre, une grande
epaisseur d'eau est inutile et meme nuisible, ce qui impose I'emploi d'aquariums de
faible hauteur, mais de surface maximale. Par ailleurs, iJ faut se premunir contre la
fuite des Crustaces, capables de s'evader du milieu liquide.
Ces elevages ont donne lieu un certain nombre d'observations sur Ie comportement des Stenaselles:
- Par analogie avec les Asellides, dont on les rapprochait abusivement, les Stenaselles ont ete consideres, a tort, comme vegetariens et detritivores. II s'agit, en fait,
d'organismes carnassiers, montrant un comportement de predateurs et capables de
capturer des proies vivantes, meme agiles, de taille importante. Toutefois, les lignees
adaptees au milieu cavernicole ont subi une deviation du regime alimentaire originel, devenant guanophages, vegetariennes ou limivores. II en est resulte une diminution de leur comportement predateur, dont on retrouve toutefois la manifestation
dans Ie cannibalisme a l'egard des jeunes, tant dans les biotopes naturels confines
qu'en elevages. Cette constatation confirme l'opinion selon laquelle, en milieu
cavernicole, dans les grottes denoyees, St. virei est bien souvent isole de sa biocenose phreatique naturelle.
_ St. virei hussoni est insensible aux eclairements faibles. Par contre, St. v. buchneri
semble manifester une leg~re photophobie.
- L'activite motrice en eau libre est normalement extremement faible. Cette activite est surtout representee par Ie comportement fouisseur, qui Ie conduit a creuser
des syst~mes de galeries dont Ie developpement est fonction de la masse argileuse
disponible et du temps. Ce comportement peut eire interprete, non comme caracteristique d'un cavernicole, mais comme l'activite atavique d'un organisme originellement phreatique, vivant au sein des depots alluviaux imbibes d'eau.
- La tolerance thermique de St. virei est telle qu'elle Ie rend apte a vivre dans des
eaux souterraines de temperature superieure a 5-6° (biotopes karstiques les plus
froids) et pouvant atteindre plus de 23° (cas de certains biotopes hyporheiques a la
belle saison). L'esp~ce, dans les conditions climatiques actuelles, pourrait donc avoir
en France une aire de repartition beaucoup plus vaste. Son confinement au bassin
aquitain serait donc d'ordre hydrographique et non c1imatique.
_ L'euryhalinite de St. virei, a tous les stades de sa vie, est considerable, ce qui
peut passer pour un argument en faveur de I'origine marine des lignees de Stenasellidae, comme c'est Ie cas pour les Spheromiens cavernicoles.
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DEUXIEME
ETUDE
DUREE

CHAPITRE

DE LA MUE DE STENASELLUS

DES INTERMUES

-

LONGEVITE

VIREI

DE L'ESPECE

1- GENERALITES:
Comme tous les Crustaces, les Stl~naselles rejettent periodiquement la partie externe, plus ou
moins calcifiee et inextensible de leur cuticule: i1smuen!.
Les mues peuvent etre l'occasion d'un accroissement sensible des dimensions generales,
surtout pour les jeunes en cours de croissance. Elles peuvent s'accompagner de processus de
morphogenese, portant sur certains des appendices, avant la puberte. Elles permettent aussi a la
regeneration de s'effectuer a Ia suite d'amputation de portions plus ou moins importantes des
appendices. EIlcs peuvent etre liees a des phases particulieres du cycle reproducteur, telles que
la fecondation et la ponte, dans Ie cas des femelles adultes. Elles continuent enfin d'affecter les
adultes tres ages, dont Ie taux de croissance est devenu tres faible, en dehors meme de tout
cycle de reproduction.

II - MUE DES ISOPODES:

CAS GENERAL:

En regie generale, Ie rejet de I'exuvie des Isopodes s'effectue en deux temps. Une ligne de
rupture transversale apparaft dans la membrane articulaire qui separe les pereionites IV et V
(morphologiquement parlant V et VI, en tenant compte du segment maxillipedien cephalise) et
I'animal quitte son exuvie posterieure, com me un doigt de gant, en quelques instants. La mue
postcrieure correspond donc aux trois segments posterieurs du pereion et au pleon complet,
comme l'a montre Tait (I917) sur les Oniscoiaes du genre Ligia., aprcs avoir confronte ses
prop res observations avec celles d'une quinzaine d'autres auteurs, realisees entre 1880 et 1914.
La mue antcrieure libcre de leur ancienne cuticule la region cephalique avec Ie segment des
maxillipedes, les quatre pereionites libres anterieurs et tous les appendices correspondants.
L'animal s'en debarrasse egalement d'une seule piece. Cette deuxicme phase d'exuviation survient en general quelques heures apres la precedente, mais la duree de la periode de repos
intermediaire est fonction de la temperature ambiante (Unwin 1920, sur Asellus aquaticus),
(Maercks 1930, sur A. aquaticus), (Vandel 1947, sur A. aquaticus. Proasellus meridianus et de
nom breux OniscoiOes). Elle depend aussi de la taille des individus dans une espece don nee,
tendant a s'accroftre pour des specimens ages (Balesdent 1964, sur A. aquaticus).

III - DEROULEMENT

DE LA MUE CHEZ LES STENASELLES

ETUDIES:

A. Donnees bibIiographiques:
Dans sa monographic de Stenasellus, Racovitza (I950) cite i'observation d'un unique individu qui venait de subir sa mue anterieure et ajoute: "La region posterieure etait encore
contenue dans l'ancienne carapace". 11eut ete necessaire, pour appuyer cette observation, de
conserver I'animal en vie jusqu'a ce que se produise la mue posterieure elle-meme, ce qui ne fUt
pas Ie cas. L'apport de Racovitza est donc ici assez fragmentaire. L'auteur poursuit: "Cette
observation demontre que Stenasellus mue de la meme fa90n qlJ 'Asellus aquaticus". Or, toutes
les observations relatives a cet Aselle, de meme qu'a d'autres especes du genre, sont con cordantes: la mue des Aselles se produit en deux temps. La portion posterieure du corps, comprenan ties trois derniers pereionites libres et Ie pleon, mue en premier lieu, puis la region
anterieure. Cette seconde phase du phenomene est retardee par rapport a la premiere de quelques heures a deux jours, mais Ie retard depend de plusieurs facteurs, en particulier de la
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temperature
des eaux, de [,iige des Aselles (Balesdent
1964, sur A. aquaticus), du sexe de
eeux-ei et aussi de I'espece en cause. Ce dernier auteur a effectue des observations
tres detaillees: sur plusieurs centaines de c5 ayant mue, certains ont d'abord perdu I'exuvie anterieure, sans
que Ie depart de ['exuvie posterieure
ait paru avoir ete retarde par des difficultes uniquement
mecaniques
de dehiscence.
Il s'agit donc d'une veritable inversion,
par ailleurs sans consequences sur la biologic de I' Aselle, puisque la mue des c5 adultes cst une simple crise de
croissance et n'interfere
pas avec les processus de reproduction.
Aucune inversion n'a encore ete signalee en ce qui concerne les <;:> adultes. Pour celles-ci,
nombre de mues, dites mues parturielles,
presentent
une grande importance,
car clies sont liees
l'accouplement,
la fccondation
et
la ponte: la mue parturielle
se produit alors que la
chevauchee
nuptiale est deja commencee.
Le depart de ['ex uvie posterieure
libere les orifices
genitaux fonctionnels
sur les prccoxosternites
des pereiopodes
V. La fecondation
interne peut
seulement
s'effectuer
apres la chute de cette demi-mue posterieure.
L'exuvie anterieure etant
rejetee ensuite libere les oostegites fonctionnels
qui forment Ie marsupium.
La partie posterieure de celui-ci masque les orifices genitaux, si bien que les oeufs, pondus progressivement,
tombent directement
dans la cavite incubatrice.
Le mecanisme de la mue doit etre ici etroitement synchronise
avec les processus physiologiques
de la fecondation
et de la ponte, ainsi
qu'avec Ies phases du comportement
des deux partenaires
accouples. Une inversion des mues
posterieure
et anterieure,
en particulier,
rendrait la fecondation
impossible, au moment voulu,
faute d'orifices genitaux <;:> fonctionnels.
C'est
Husson (1957) que sont dues les premieres observations
suivies sur la biologie et en
particulier sur Ie phenomene
de mue de St. virei (sous-especc
hussolli des grottes du Mont-deChac et de l'Estelas). Elles furent realisees, cette fois, sur des animaux en elevage, tant
Moulis
qu'au laboratoire oll les Crustaces furent observes pendant pres de deux ans (de septembre 1955
juillet 1957). L'auteur
put alors mettre en evidence que I'accouplement
et Ia ponte des
Asellotes hypoges, aussi bien Proasellus cavaticus que St. virei, peuvent se faire normalement
dans les conditions
d'elevage au laboratoire,
alors qu'il est assez difficile de les obtenir avec les
Amphipodes
du genre Niphargus. Pour St. l'irei, trois <;:> devinrent ovigeres au bout d'un an
d'installation
dans un bac d'elevage. La premiere difficulte dans l'etude du phenomene
de mue,
note l'auteur, resulte de la presence dans Ie recipient du limon argileux qui constitue Ie substratum habituel de ['animal. II est necessaire, pour rendre possibles des observations
precises, de
realiser des elevages en aquarium sans argile. Les exuvies peuvent alors etre recueillies et observees facilemen t puisque, dans ce cas, aucune particule limoneuse ne peu t se coller a leur surface.
Dans ces conditions,
Ies Stenaselles cleves au laboratoire sou terrain ont fourni
['auteur des
mues en deux temps dans la plupart des cas. Cependant, Ie deroulement
du phenomene
pendant
la nuit a empechc de verifier la succession reelle des deux temps. Husson, ayant releve I'anomalie de la reference de Racovitza (1950)
la mue d'A. aquaticus, souligne Ie caractere exceptionnel de la perte de ['exuvie anterieure en premier lieu chez cet Isopode.
Dans les elevages realises au laboratoire
de Sarrebriick,
une serie d'observations
ont, par
contre, prouvc que St. virei pouvait muer
la maniere citee par Racovitza, la partie anterieure
du corps perdant d'abord son exuvie. Une planche photographique
illustre ainsi cette premiere
phase du phenomene.
De plus, l'au teur decrit trois cas particuliers,
observes
Moulis, au cours desquels l'exuviation s'est faite en un seul temps, comme Ie montre une serie de cliches. Dans ces cas particuliers,
la mue d'une seule piece pourrait rappeler celie des Amphipodes.
Pourtant, ceux-ci quittent leur
ancienne carapace par une ligne de dehiscence dorsale,
la limite entre pro some et metasome,
alors que les exuvies entieres de Stellasellus etudiees par l'auteur avaient etc quittees ventralement par les Isopodes. A la suite de ses observations repetees, l'auteur est amene
conclure que,
si St. virei, subit, dans la plupart des cas, une mue en deux temps (I'exuviation
antcrieure
precedant la posterieure),
il peut parfois abandon ncr son exuvie en une seule fois.
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B. Observations personnelles dans Ie milieu naturel:
A plusieurs reprises, j'ai remarque, dans les stations les plus populeuses de St. virei hUSSOlli,
telles que Ie Mont-de-Chac
et I'Estelas, un individu presentant
une difference d'intensite
de la
coloration rose entre la moitie posterieure et l'anterieure.
C'est vraisemblablement
un tel cas qui
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fut observe en premier lieu par Racovitza. J e n'ai jamais pu encore trouver les exuvies abandonnees par ces Crustaces dans les flaques argileuses ou ils peuvent vivre, soit parce qu'elles sont
indiscernables
du substrat, en raison des particules de limon qui s'y col1ent, soit parce que la
plupart restent dans les galeries, soit enfin parce qu'el1es seraient devorees par les Isopodes apres
la mue. Les quelques individus captures dans Ie milieu naturel et qui montraient
une difference
de pigmentation
entre la moitie anterieure et la moitie posterieure ont donne lieu aux observations suivan tes:
I. Certains ont etc conserves vivants dans des recipients individuels a Moulis et observes
regulierement
au cours des jours suivants:
a. Lorsqu'il
s'agissait d'un Crustace montrant
une moitie anterieure
rose-vif et une moitie
posterieure
souillee d'argi!e, 1'0bservation,
au cours des jours et des semaines suivant la capture
se revelai t puremen t negative.
b. Lorsqu'il
s'agissait d'un Crustace montrant
une moitie anterieure
souillee d'argile et une
moitie posterieure
rose.vif, on observait au bout de une a deux semaines Ie rejet d'une demiexuvie anterieure.

2. D'autres individus "bicolores"
furent fixes des leur capture et une serie de leurs appendices thoraciques
(pereiopodes
I VII) fu t prelevee pour realiser une observation microscopique:
a. Lorsqu'il
s'agissait d'un Crustace montrant
une moitie anterieure
rose-vif et une moitie
posterieure
souillee d'argile, aucun des pereiopodes
ne possedait de duplication
de la cuticule,
ce qui correspond
aux stades B+C de I'intermue,
dCfinis par Drach, des 1939 et 1944, sur les
Decapodes.
b. Lorsqu'il
s'agissait d'un Crustace montrant
une moitie anterieure
souil1ee d'argile et une
moitie posterieure
rose-vif, les pereiopodes
posterieurs
V, VI et VII semblaient etre au stade B,
aucune exuviation prochaine n'etant previsible pour eux. Par contre, les pereiopodes
I-IV montraient, sous leur cuticule externe, I'epiderme retracte et deja revetu d'un nouvel exosquelette
(stade D de Drach), ce qui indique une mue prochaine de la region anterieure. II en resulte donc
que, si la mue des Stenaselles se produisait effectivement
en deux temps, comme pour les autres
Isopodes, I'exuviation
de la moitie posterieure
precedant celie de la moitie anterieure, les deux
phases du phenom()ne etaient relativement
espacees. Ce sont les elevages experimentaux
entretenus durant une dizaine d'annees qui ont permis d'elucider Ie deroulement
de I'exuviation chez
St. virei et les formes voisines.

a

C. Observations personnelles dans les elevages:
De nombreux
St. virei adultes ont ete eleves, isoles dans des cristalIisoirs individucIs. Les
Isopodes peuvent subsister durant des mois et meme des annees, pourvu que I'eau soit renouvelee et qu'un apport periodique
de nourriture
intervienne.
Pour faciliter I'observation
de
l'exuviation,
Ie fond est garni de sable et d'une feuille d'Orme, a l'exception
de toute trace
d'argile, conformement
la technique
indiquee par Husson (1957). Un fond noir, obtenu
facilement par peinture exterieure
du recipient permet de reperer plus commodement
les exuvies. Les elevages sont examines chaque jour. Dans un premier temps, il a surtout etc utilise des
9
poche incubatrice,
venant de liberer leur progeniture (92) puisque, dans leur cas, on pouvait
presumer une mue proche (cas de nombreux
Isopodes etudies anterieurement
et particulierement de Jaera marina, par Bocquet, 1953). Ulterieurement,
les 9 immatures (90), des 9 au repos
genital (91) et des d adultes ont etc isoles dans les memes conditions.
Avant la mue, Ie Crustace montre une teinte rose delavee uniforme, caracteristique
de St.
virei Iwssoni. La coloration rose cst fournie par les pigments rouges dissous dans l'hemolymphe
(Magniez 1968a). Cette coloration
evoque quelque peu, comme I'a signale Husson en 1957,
celie de certains Isopodes terrestres, com me Androniscus den tiger.
Le phenomene
de mue se deroule de la maniere suivante:
I. Exul'iation de fa lIloitie posterieure du corps: L'lsopode qui se prepare
muer manifeste
une activite motrice particuliere,
marquee par de violentes contractions
musculaires. II apparaft
une rupture de la cuticule au niveau de la membrane articulaire entre les pereionites IV et V et
la partie anterieure
du pereionite V se degage tres vite, par retraction
de I'exuvie posterieure.
Dans cet etat, l'animal reste capable de deambuler
sur Ie substratum,
grace
la traction des
quatre paires anterieures
de pereiopodes,
qui ne sont pas atteintes par I'exuviation.
L'exuvie
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posterieure
glisse peu a peu vcrs I'arriere. Le degagement
des pereiopodes
V, VI et VII de leur
fourreau parait aise, mais, dans certains cas, celui des pleopodes IV et V, ainsi que des uropodes,
semble plus delicat. II peut alors y avoir amputation
d'une partie de ces appendices,
surtout
pour les deux premiers. Cette phase dure quelques dizaines de'minutes,
en general. Le Crustace
qui abandonne
son exuvie posterieure apparait revctu d'une nouvelle cuticule absolument
transparente. La teinte rose des pigments sanguins cst alors beaucoup mieux visible de I'exterieur et
semble d'autant
plus intense qu'aucune particule etrangere ne s'est encore fixee sur Ie tegument
qui vient de muer. L'exuvie posterieure,
qui comprend
les trois pereionitcs
posterieurs
et Ie
pIcon, avec leurs appendiccs
et leurs armatures
de soies, conserve generalement
sa cohesion
(Magniez 1971b, fig. 1/1), mcme si des dechirures laterales sont frequentes, de part et d'autre de
la ligne de dehiscence. Elle est relativement
solide, quoique souple, et son observation microscopique permet d'etudier les fins details cuticulaires, cn particulier ceux du pleopode II d (organe
copulateur).
Elle n'est pas parfaitement
transparente
et sa teinte blanchatre expliquecomment
la coloration rose des animaux en periode d'intermue
se trouve comme diluee par la presence du
tegument
normal, plus ou moins laiteux. L'exuvie de I'intestin posterieur de Stenasellus fait
partie integrante de la mue posterieure et peut-ctre observee, a I'interieur de celle-ci, dans les cas
favorables.
Rappelons a ce sujet que I'in testin posterieur de St. virei, comme il sem ble que ce
soit Ie cas chez tous les Isopodes (Vandel 1943, p. 101), s'etend tres loin vcrs l'avant, puisque Ie
point d'insertion
des deux grands caecums enteriques
(Guieysse 1907) se trouve au niveau
anterieur
du premier pereionite.
St. virei, com me tous les all tres Stenasellides etudies, ne possede qu'une seule paire de caecums enteriques,
representant
la totalite de I'intestin moyen, ce
qui les distingue des Ase/lidae qui en ont deux paires.
Pendant 24-48 heures, Ie Stenaselle montre cet aspect "bicolore"
dont il a etc question plus
haut: moilie posterieure
rose-vif et moitie anterieure rose-blanchatre
normale. L'etat bicolore
par lequel passent les Isopodes en cours de mue avait etc note par Vandel (1925), sur les
Oniscoides, et Ie qualificatif
utilise par I'auteur s'applique
remarquablement
aux Stenaselles.
Cette peri ode, de duree variable, correspond aux phases de consolidation
de la nouvelle cuticule
de la region posterieure
(stades A et B, cf. p. I 16). Le Stenaselle retrouve ensuite son aspect
rose-blanchatre
uniforme et, macroscopiquement,
on ne peut se rendre compte qu'il n'a encore
subi que Ia moitie de son exuviation.
2. Exuviation de la moitie anterieure du corps: Comme pour la premiere ,hase, clle cst
precedee d'une periode de mouvements
desordonnes,
entrecoupesde
sequences d'immobilite
absolue. L'exuvie de la moitie anterieure quitte egalement Ie corps a la fa<,;on d'un doigt de gant.
Toutefois,
les deplacements
naturels vcrs I'avant du Crustace n'aident pas au depart de l'ancienne cuticule et on observe souvent des mouvements
de recul, provoques par les trois paires de
pereiopodes
posterieurs.
Lorsque l'lsopode
dispose d'un support
vegetal (feuille ou bois
macere), il cst frequent de Ie voir implanter les ongles des pereiopodes
I, II, III et IV dans ce
substratum.
L'exuvie anterieure
cst ainsi an cree au support et des tractions vcrs I'arriere I'en
liberent peu 11 peu. Le degagement des pereioniles I-IV et de leurs appendices scm ble aise, mais
la liberation des antennes et des pieces buccales semble souvent plus laborieuse. Si la plupart des
individus s'en acquittent
en quelques dizaines de minutes, clle demande parfois jusqu'a 48
heures a d'autres,
surtout
les tres ages, que I'on peut alors observer, deambulant
avec des
lambeaux de mue anterieure
adherant encore aux antennes et aux antennules.
L'exuvie anterieure cst, de ce fait, generalement
plus chiffonnee que la posterieure et souvent dechiree sur sa
face sternale. Elle est egalement plus mince et plus transparente
que cette derniere, ayant sans
doute subi une resorption plus intense (cf. fig. 1/2, Magniez 197Ib). Elle comporte Ia cuticule
de toute la portion du tube digestif correspondant
a I'intestin anterieur. Le Stenaselle qui vietH
de quitter son exuvie anterieure
montre un aspect bicolore inverse, par rapport a ce qui etait
observable au depart de I'exuvie posterieure:
la moitie anterieure, rose-vif, cst tres transparente,
ce qui permet d'observer
plus facilement, chez Ie dies 6 ampoules testiculaires
et les canaux
.dCferents et, chez la 9, les ovaires et I'etat de developpement
des ovocytes. Mais, 24-48 heures
plus tard, I'animal retrouve sa coloration uniforme, qui se maintiendra jusqu'a la mue suivante.

D. Discussion:
Ccs observations

semblent

marquer

une certaine

discordance

avec celles realisees

par les
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auteurs precedents.
En fait, celle.ci est plus apparente que reelle.
En ce qui concerne les observations
de Husson (1957), fondees, non pas sur l'examen d'un
individu unique, comme ce fftt Ie cas pour Racovitza (1950), mais sur des groupes d'adultes
cleves au laboratoire,
une serie de cliches montre la rCalite du phenomene decrit. Les individus
etudies par I'un et I'autre auteur semblent
pourtant
avoir ete des d. Dans les elevages
experimentaux,
it est de pratique courante de disposer d'un nombre de d adultes superieur it
celui des 9, afin d'accroftre les chances de fecondation
de chacune. Comme les mues successives
des d seraient un peu plus rapprochees que celles des 9 adultes (cf.p.147),on
peut supposer que
les observations
relatees porteraient
vraisemblablement
sur les premiers et non sur les secondes.
Or, Balesdent (1964), a montre que les A. aqllaticlis d, dans un certain pourcentage
des cas,
etaient
sujets it une inversion des phases de la mue. La succession
mue posterieure.mue
anterieure
n'est donc qu'une realite statistique et non un imperatif absolu pour Ie d de cette
espece. II en est vraisemblablement
de meme pour St. lIirei d, et nous pouvons admettre, qu'au
moins dans certaines
conditions,
Ie phenomene
atteint une frequence
particuliere,
ce qui
justifierait
les observations des auteurs precedents.
Les cas des 9 est different.
La succession precise des phases de leurs mues parturielles,
en
liaison avec les processus reproducteurs,
revet une importance
considerable
(cf. p.134). Nous
nous devons de constater que, pas plus les centaines d' Aselles 9, observees par Balesdent (1964),
que les quelques 200 Stenaselles 9 que j'ai pu suivre, n'ont montre de cas d'inversion de leurs
deux demi.exuvies.
St. I'irei et les especes voisines obeissent done it la regle generale de la mue
en deux temps, caracteristique
des Isopodes.

E. Evaluation de la duree du phenomene:
Les donnees n'ont pu etre reunies que progressivement,
en raison de la rarete de certaines
categories d'individus dans les biotopes accessibles. Les resultats enonces ci.dessous reprennent,
en les preeisant, ceux qui ont etc publics dans un travail preliminaire,
redige en 1967 et paru
ulterieurement
(Magniez 1971 b).
La duree de la mue a toujours etc eOlllptee entre Ie depart de la demi.exuvie posterieure et
celui de I'anterieure.
Cette periode de la vie, propre aux Isopodes, par suite du caractere
exceptionnel
de leur mue, avait etc denOllllllee "intramoult"
par George et Sheard (1954), lors
de I'etude de la Illue de Porcellio scaber. On pounait
traduire ce terme par "intramue",
par
opposition it la periode d'interlllue,
qui separe deux mues successives.
1. Males: Toutes les mues sont identiques.
La duree du phenomene est en general de 12 it 14
jours, pour des St. lIirei !lllssoni de 6,5-7 mm. provenant du Mont-de-Chac
au de l'Estelas, les
Crustaces etant maintenus it 110. Cette durce n'est que de 9-10 jours, pour des d de la me me
sous-espeee,
mesurant seulcment
6 mm. Elle peut s'elever
15 jours ou plus, pour des St. II.
!lllssoni de 8-9 mm, du Goueil-di.Her.
Elle paraft au moins aussi longue chez les St. II. bllc!lneri
de la Cueva de Cullalvera. Contrairement
it ce que l'on pounait
penser
priori, la mue dure it
peine moins longtemps pour les d des sous.especes interstitielles:
11 jours environ pour des St.
II. virei du sous.ccoulement
du Volp et 10-1 I jours pour des St. II. bOlli du Nert, tous de taille
identique 'lUX precedents
(6,5-7 mm environ).
Aucune observation
n'a pu etre faite sur St.!'.
angelieri, mais rien n'indique que cette forme differe des autres sur ce point.
2. Felllelles:
a. Les 90 subissent, lorsqu'elles atteignent
une taille de 6,5 it 7,5 mm (longueurs val abies pour
les sous-espcces bllc!lneri et Iwssoni, mais tres variables selon les stations d'origine), une mue
particulicre,
au cours de laquelle apparaissent
les oostegites, dont clles etaient precedemm'ent
delllunies (cf. chapitre suivant). Cette mue offre un interet particulier,
car elle peut etre l'occasion de la formation
directe d'une poche incubatrice.
Elle marque donc, chez certaines 9 (cf.
p.132), Ie debut (Ie I'aptitude it la reproduction.
c'est-it-dire de la phase adulte. Chez les autres 9,
ellc amene la formation de petits oostegites de repos genital (Magniez 1868a, fig. 2 F, G, H), qui
caracterisent
neanmoins
l'aspect adulte de la femelle 91. La duree de cette mue etait, en
general, de 8-11 jours, chez les 9 formant seulement des oostegites rcduits, mais pouvait atteindre 12-13 jours lorsqu'il se formait directemen t un marsupium ou lorsque la taille de la 9° la
subissant etait plus importante
(certaines 90 de St. v. 11lIssoni du Goueil-di-Her
deviennent
seulement puberes pour une taille de 8 111mou plus).
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b. Les 91 peuvent su bir des mues dont elles sortent identiques a elles-memes, mis a part un leger
accroissement
de taille. Les oostegites restent alors non fonctionnels.
On peut qualifier ces mues
de mues de repos sexue/. Une dizaine de cas, portant sur des 91 de 7-9 mm, appartenant
aux
sous-especes
/russoni et buchneri, ont montre que leur duree minimale est de 8 jours, mais
avoisine en general II jours et peut s'elever a 13-14 jours chez les grands exemplaires.
c. Mues parturielles: Periodiquement,
les 91 subissent une mue dite parturielle,
car liee a la
reproduction
(fecondation,
formation
d'un marsupium,
ponte). Les observations
ont etc particulierement
nombreuses pour cette raison: 190 St. v. !wssoni, 6 St. v. virei, 6 St. v. boui et 2 St.
v. buc/rneri. Celle mue est remarquablement
longue, puisqu'il s'eeoule en moyenne 14 jours
entre Ie depart de l'exuvie posterieure
et celui de l'anterieure.
Dans un cas particulier (9 de 8,5
mm, du Mont-de-Chac),
la mue a dure exactement
14 jours et 23 heures (9 ov. nO 57: mue
posterieure
Ie 24-10-1963
a 9 h, mue anterieure Ie 8-11 a 8 h ! ). Exceptionnellement,
cette
mue ne dure que 10 jours (petite 9 de 6 mm environ). Les durees habituelles sont de 12-16
jours, cette derniere valeur se trouvant chez les gran des 9 de 9-10 mm.
d. Mues interllleJiaires: Les 9 adultes, en intermue parturielle, incubent une portee (9 ov.), puis,
les jeunes sont libCres et ces 92 conservent encore leur marsupium vide durant quelques temps
(cf. 1'.149). Elles subissent alors une mue dite "intermediaire"
(Balesdent
1964), au cours de
laquelle les oostegites reprennent
leur aspect de petites lamelles non fonctionnelles
(91). Plus de
200 ex-femelles
ovigeres, isolees en vue de recueillir leur descendance,
ont permis ensuite
d'observer celle mue regressive, dont la duree cst en moyenne de 10-11 jours, pour des 9 de 8
mm (St. v. !wssoni, St. v. virei, St. v. bOl/i et St. v. buc/rneri). Dans un seul cas, la mue n'a dure
que 24 h (9 de 7 mm de St. v. hussoni). Dans tous les autres, cette duree etait superieure a 8
jours. Chez les tres grands individus (92 de 10,5 a 12 mm), comme il s'en trouve au Gouej)-diHer, la duree de cette mue peut s'accroftre
encore: respectivement
16, 17 et 21 jours + 18
heures (valeurs connues
6 h pres), pour trois exemplaires suivis.
3. Jeunes: Lcs mues larvaires et juveniles de Stenasellus n'ont pu etre etudiees que plus tard
que celles des adultes. Nous les envisagerons dans Ie chapitre suivant, car clles donnent lieu a des
phenomenes
de morphogenese
tres importants.
Donnons cependant, a titre de comparaison,
une
indication
precise sur leur duree. La premiere survenant au cours de la vie libre est la plus
commode
mellre en evidence, car elle peut etre observee, dans un temps acceptable, sur une
portee entiere de jeunes. Celle mue, comme toutes les exuviations
postmarsupiales,
se deroule
en deux temps (cf. p.182), I'exuviation
posterieure
precedant l'anterieure.
Sur des lots homogenes de jeunes St. v. /russoni, cleves
11 0, sa duree est, en moyenne, de 83 heures 30 minu tes,
les durees extremes relevees etant 48 et 120 heures. Celle mue cst la plus courte de toutes (3
jours V2 en moyenne)
et la duree des suivantes s'accroit progressivement,
pour rejoindre les
valeurs citces pour les adultes. Dans une publication
preliminaire,
la duree moyenne de cette
premiere mue postmarsupiale
de St. virei n'avait pu etre donnee avec precision et je m'etais
contente de lui attribuer une valeur minimale de 48 heures (Magniez 1973c).
4. Autres espixes: Les donnees restent extrcmement
fragmentaires:
a. St. bl/ili: Lorsque la grotte du presbytere
de Soulatge etait la seule station connue, je n'avais
pu me procurer qu'une quinzaine d'individus.
Deux cas de mue, interessant 2 adultes differents,
conduisent
admettre
que Ie phenomene
se produit scIon les memes modalites que chez St.
virei, I'exuviation
posterieure
precedant
largement
I'anterieure.
Ces deux observations
sont
malheureusement
incompletes,
la date des mues postcrieures
n'ayant pas etc relevce. II est
neanmoins possible de constater que la dunle de la mue est superieure a 10 jours.
b. St. breui/i: Cette espcce n'ctait connue que par 3 individus, fixes des leur capture, mais, en
1966, R. Rouch et moi-meme avons capture 5 0 et 2 9 adultes qui furent mis en elevage. Un
seul cas de mue (0 de 9 mm) cst a noter. Le trop grand espacement
des observations
a
seulement
perm is d'affirmer
qu'j) s'est ecoulc de lOa IS jours entre Ie depart de I'exuvie
posterieure et celui de l'anterieure.
c. St. skop/jensis t/rerma/is: Madame Lattinger-Penko
ayant eu I'amabilite de m'en apporter 3
individus,
lorsqu'elle
vint faire un stage au laboratoire
de Biologic Animale et Generale de
Dijon, ceux-ci furent mis en elevage
16°. La mue d'un 0 de 4,7 mm a pu etre observce. Le
depart de I'exuvie antcricurc a eulieu 5 jours V2 (132 heures) apres celui de la posterieure.
Cette
valeur est enorme, compte tenu du fait que St. s. thermalis cst un Stenaselle de tres petite taille
qui, de plus, cst infcode
des caux a temperature
elevce (cf. premiere partie, p. 47).
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F. Comparaisons avec d'autres Isopodes:
Depuis Lereboullet
(1853), de tres nombreux auteurs se sont intcresses au mccanisme de la
mue en deux temps des Isopodes libres. II cst cependant rare de trouver des donnees precises sur
la duree de l'intramue,
en fonction de l'age ou de l'ctat physiologique
du Crustacc. Le plus
souvent, les chiffres publics ont trait uniquement
a la mue parturielle de la 9, par suite de son
role dans Ia reproduction.
I. Comparaison avec des [ormes epigees:
a. Asellidae: Les principales donnees sont fournies par Maercks (1930), Vandel (1947) et Balesdent (1964), pour A. aquaticus. Elles ont ctc retrouvces par Henry, sur des clevages personnels.
La mue en deux temps de la 9 adulte d'A. aquatiClls durerait seulement une demi-journee,
pour
une taille de 4-5 mm, une joumee, pour les exemplaires
de 8 mm et, au maximum,
I jour Y2,
pour les plus gran des, a Ia temperature
de 180 (Balesdent 1964). Les observations n~alisees sur
de grands Asellides americains de surface confirment
les prcccdentes:
la mue parturielle
de
Conasel/us intermedius 9 ne dure que quelques heures (Ellis 1961); celie de Urceus [ontinalis
Raf. (= Mancasellus macrounls Garman) varierait de 6 heures
3 jours, pour des 9 de 8
16

a

a

mm.
b. Parasellidae: Selon Staiger et Bocquet

(1956), il s'ecou!e seulement quelques heures entre Ie
poshirieure
et de l'anterieure,
lors de la mue parturielIe de Janira macu/osa.
Janiropsis breviremis et des representants de la super-espece Jaera marina.
c.lsopodes terrestres: Selon George et Sheard (1953), les mues normales de Porcellio scaber
durent de 17 a 24 heures. Des 1925, Vandel avait indique que la mue parturielle
pouvait
atteindre
plusieurs jours chez les Oniscoides et Mead (1963)
observe que celie de la grande
espece Hel/eria brevicomis demande 2 jours environ.
d. Conclusions: De ces diverses donnees, en particulier
de celIes qui ont trait aux AselIotes
marins ou d'eau douce, it ressort que la mue en deux temps cst un phcnomene
relativement
rapide. II ne s'ecoule en general que quelques heures entre les deux demi-exuviations,
meme
dans Ie cas de la mue parturielIe,
au cours de laquelle doit s'effectuer
Ia fccondation.
Ce n'est
que chez les individus tres ages que Ia durce excede une journee. Cette dunie se trouve egalement sous la dependance
de la temperature
(Maercks 1930, Vandel 1947). La duree de la mue
des StenaselIes est donc incomparablement
plus longue que celIe des Isopodes epiges de memes
dimensions.
Dans les memes conditions,
la mue parturielIe
d'une 9 de 8-9 mm dure un jour, pour A.
aquaticus, mais 14 jours pour St. virei hussolli. Les autres mues (stades jeunes, 0, 9 au repos
sexuel, 92) du Crustace hypoge ont, d'une fa~on analogue, une duree considerablement
superieure a celIe des memes mues, chez les especes cpigees. Dans une publication
prcliminaire
(Magniez 1973c), j'avais indique que la mue, chez St. virei, durait quelques 10 fois plus longtemps que chez les A. aquaticus de meme taille. Toutes les observations
rcalisces depuis n'ont
fait que con firmer cette valeur minimale. On remarquera
que cette dilatation
du temps necessaire a la mue atteint les StenaselIes des leur naissance, puisque la premiere mue postmarsupiale
dure dcja plus de deux fois plus (83 h 30 mn) que les mues des A. aquaticus les plus ages (36 h).
dcpart

de l'exuvie

2. Comparaison avec /es [ormes souterraines:
a. Asel/idae: Dans un elevage de l'espece amcricaine Conasel/us tridentatus, Hoffmann (1953)
observe 17 cas de mue en deux temps, dont Ia duree cst, a chaque fois, de quelques heures
seulement et note l'aspect bicolore pris par les Crustaccs, immcdiatel11ent apres Ie rejet de l'une
ou l'autre des demi-exuvies. Des observations nombreuses et prccises, publiees tres partielIement
(Henry 1965, 1969b), ont ctc faites sur l' AselIe troglobie europeen Proasel/us cavaticus: Ia mue
intermcdiaire
des grandes 9 dure de 1 a 4 jours. Cette espece constitue donc un cas ou la mue,
quoique nettement
plus longue que chez les Asellidae epigcs, montre une durce bien infcrieure a
celIe des Stenasellidae.
b. Autres lsopodes: II convient de citer Ie Sphcromien cavernicole Caecosphaeroma burglllldum,
qui a fait !'objet de multiples observations
(Husson et Daum 1953, Daul11 1954). Le delai qui
s'ccoule entre exuviations
postcrieure
et anterieure est de 3-4 jours chez I'adulte. Bien qu'clevees, ces valeurs restent tres infcrieures a celles de St. virei (12-16 jours, pour des l11ues homologues). Les StenaselIes dctiendraient
donc, parmi les Isopodes libres, un veritable record pour
la duree de la mue en deux temps. Des intral11ues de longues durces ctaient dcja connues chez
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G. Comportement

des Stenaselles en cours de mue:

1. Pendant les deux phases d'exlIviatioll: Lorsqu'il se debarrasse de I'une ou I'autre des
demi-exuvies,
l'individu manifeste,
pendant quelques dizaines de minutes, une grande activite
musculaire. II utilise les pereiopodes
non mis en cause par la mue pour s'arc-bouter
au substratum, ou meme s'ancrer litteralement
a lui, si sa consistance Ie permet (bois, feuille, fragment de
roche), ce qui aide au degagement de J'exuvie. L'instaltation
des Crustaces dans un recipient de
verre tres propre, sans aueun support solide, cst un obstacle au deroulement
normal de la mue
et peut entrafner la mort des sujets. II suffit d'utiliser des cristaltisoirs ayant longuement
baigne
dans une eau de source et recouverts d'une mince pellicule de calcite pour eliminer cet inconvenient.
Dans Ie milieu cavemieole
ou dans les elevages sur argile, les passages repetes du
Crustace dans les terriers facititent, generalement,
Ie glissement vers J'arriere de J'exuvie posterieure. Dans to us les cas, Ie depart des demi-exuvies est active par des deplacements
lateraux ou
longitudinaux
des pereionites les uns par rapport aux autres.
2. Entre les deux phases d'exlIviation: Durant J'intramue (2 a 15 jours et plus, scion I'age),
les jeunes, de mcme que les 0 adultes, ont tendance a s'isoler de leurs eongeneres et a s'immobiliser. Les jeunes eleves individueltement
restent en permanence
immobiles, sur la face inferieure de leur feuilte d'Orme.
Dans les elevages en groupe, les individus en cours de mue,
periodiquement
heurtes ou pourchasses
par les autres, quittent regulierement
J'eau de J'aquarium, montent
sur les parois emergees, puis peuvent,
soit s'immobiliser
dans un menisque
liquide, soit s'echapper.
C'est pourquoi il est prudent de placer Ie recipient d'elevage dans une
borte gamic d'un peu d'eau: les fugitifs y sont recueillis et peuvent y effectuer eventueltement
leur exuviation anterieure en toute tranquiltite.
Les 9 adultes, subissant une mue parturielte,
ne semblent pas reagir de cette maniere. Eltes
restent immobites sur Ie fond de J'aquarium,
me me dans un elevage de groupe. Ce comportement est vraisemblablement
en rapport avec les necessites de la reproduction
(cf. p. 134).

3. Fragilite des Ste,wselles en COllrSde mue:
a. Cas de cannibalisme: Dans les recipients
oll sont groupes 0 et 9 adultes, la densite des
individus est tres superieure a celte du milieu d'origine. La frequence des rencontres y est donc
elevee. Dans ces conditions,
j'ai constate, a plusieurs reprises, des cas de cannibalisme
(cf. ~
consacre a la nutrition).
En general, ce sont les 9, plus robustes, puisque leur taille depasse de 2
mm celte des 0, qui s'attaquent
un 0 venant de perdre J'une de ses demi-exuvies,
mais les 9
peuvent aussi etre vic times de la voracite des autres adultes (cf. p. 97). Lorsque Ie Stenaselte
agresse ne peut se mettre
J'abri dans un terrier, souS une pierre, ou en montant rapidement Ie
long de la paroi verticale jusqu'a emerger, il risque d'etre devore. II m'a ete donne d'assister aux
premieres phases de cette attaque. Dans un bac de Moulis, renfermant
des St. v. boui adultes du
sous-ecoulement
du Nert, un 0 de 6 mm venait de perdre son exuvie posterieure.
Quelques dix
minutes apres, it etait attaque par une 9 de 8 mm environ, qui J'immobilisait
a J'aide de ses
pereiopodes
I et dechirait,
avec ses mandibules,
la paroi du corps, sur la partie gauche du
pereionite
VI. La 9 s'acharnant
sur sa proie, les autres individus etaient mis en alerte, sans doute
par la diffusion de J'hemolymphe.
Leurs antennes explorant activement J'environnement,
ils se
rapprochaient
par paliers de l'individu blesse, puis se precipitaient,
pereiopodes
I largement
ecartes, sur lui et s'y fixaient. Une demi-heure plus tard, Ie 0 blesse etait completement
entoure
par une dizaine de congeneres (9 pour la plupart), qui s'agrippaient
a lui, cherchant
mordre et
masquant
totalement
la proie. D'autres individus, qui n'avaient pas trouve place au festin, se
deplar;aient en tous sens au voisinage de la mClee. Ayant eloigne les carnassiers, j'ai constate que
la moitie anterieure
de la vic time, jusqu'au
pereionite
IV, etait presque intacte et effectuait
encore de faibles mouvements.
Par contre, la moitie posterieure etait largement dechiquetee,
Ie
tegument
mou etait incise en plusieurs points et les organes internes (caecums enteriques,
muscles) fortement en tames.
Dans d'autres cas, il m'est arrive de constater que J'effectif d'un elevage avait diminue d'une
unite, puis de retrouver sur Ie fond la moitie anterieure d'un individu, debarrassee de ses tissus
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mous. II est probable qu'il s'agit d'evenements
similaires au precedent,
mais qui, non interrompus experimentalement,
se sont poursuivis jUSqU'3 ce que la partie posterieure de la victime
ait ete totalement
ingeree par ses congeneres.
Les Protozoaires et Nematodes, souvent presents
dans Ie milieu, terminent
Ie nettoyage
et il ne subsiste plus que la carapace de la partie
anterieure, qui simule alors une demi-exuvie anterieure.
Du point de vue chronologique,
j'avais remarque tres tot que les ten dances carnassieres des
St. virei adultes se manifestent avec une intensite tres variable, scIon la population d'origine (cf.
~ consacre
3 la nutrition),
avant meme d'avoir
montre
qu'il s'agissait
de differences
subspecifiques
(Magniez 1968a). Dans les lignees interstitielles,
les individus en cours de mue
sont donc menaces, non seulement
par leurs congeneres
de grande taille, mais aussi par les
especes carnassieres de la riche biocenose 3 laquelle ils appartiennent
(Amphipodes
et Planaires,
en particulier).
Dans les sous-espece karstiques (bl/chneri et hussoni), les Stenaselles muant
seraient moins en danger (comportement
moins agressif des congeneres, pauvrete de la biocenose en grands predateurs).
b. Fragilite intrinseque: Pour les Stenaselles,
I'intramue
correspond
3 une periode de fragilite
generale de !'organisme,
d'autant plus rell1arquable que cette crisc physiologique
est beaucoup
plus longue que celle des especes epigees. En elevage, la mortalite
naturelle
des individus
survient plus particulierement
3 cette occasion. II est frequent que la mort des Crustaces tres
ages se produise, sans que la mue anterieure
ait pu s'effectuer.
Les exuvies des adultes ages
semblent s'eliminer avec difficulte,
emportant
avec elles des portions d'appendices
(uropode,
pleopodes
1II, IV ou V, pieces buccales, antennes).
Le maintien total ou partiel de !'ancienne
cuticule sur les endopodites
des pleopodes respiratoires
semble amener une necrose plus ou
moins marquee de ces organes et peu t-etre une veritable asphyxie.
Le blocage de l'exuvie
anterieure au niveau des appendices cephaliques est sans doute aussi une cause de mortalite des
Stenaselles seniles.

H. Mue et regeneration naturelle des appendices:
I. Decouvertes de Sti!llaselles amputes: Les individus captures dans leur biotope sont parfois
amputes
naturellement
d'une partie ou de la totalite d'un ou plusieurs appendices:
portion
dis tale du fouet d'une antennule,
ou plus souvent d'une antenne, un ou plusieurs articles d'un
pereiopodes
(meme Ie pereiopode
I qui, pourtant, cst tres robuste), ou encore d'un uropode. On
peut penser qu'ils ont subi une agression de la part d'un congenere plus puissant ou d'un
predateur,
lors de l'une ou de I'autre phase de leur derniere ll1ue, ll1ais qu'ils ont reussi 3 leur
echapper. Si !'amputation
cst tres recente, elle a pu etre causee par Ie mode de capture (pompages, en particulier).
Les pereiopodes et les uropodes se rompent souvent au niveau de la partie
proximale du basipodite ou du protopodite,
correspondant
3 une ligne privilegiee d'autotomie
pour les appendices.
Lorsque de tels animaux sont places en elevage individuel, la regeneration
des portions manquantes
d'appendices
s'effectue normalement.

2. Regeneration dans les elevages:
a. Regeneration normale: Le Crustace ampute presente un cal cicatriciel brun au niveau de la
section de l'appendice.
On peut penser que l'accident se produit lors des heures qui suivent Ie
depart des demi-exuvies de la derniere mue. Des la mue suivante (9-12 mois plus tard, pour un
adulte), l'appendice
retrouve une structure
normale. Dans Ie cas du fouet d'une antenne, Ie
nombre d'articles est reduit, mais se complete 3 la mue suivante, par I'adjonction
d'articles
intermediaires.
Le pereiopode
regen ere directement,
en presentant d'emblee Ie nombre definitif
d'artic!es, cependant,
sa taille est inferieure 3 celle de son symetrique
et la regeneration
totale
n'est atteinte qu'apres une seconde mue. Les uropodes retrouvent
directement
une structure
biramee, mais avec une taille inferieure de moitie 3 la normale et Ia seconde mue apres l'aecident retablit leurs dimensions normales. La regeneration
appendiculaire
demande donc 183 24
mois chez Ie Stenasellus adulte.
rai observe jUSqU'3 5 appendices
mis en cause simultanement
sur un St. virei virei d de
Padirac: 3 pereiopodes
manquants,
I pereiopode
ampute au carpopodite
et la moitie distale du
fouet de I'antenne gauche absente sans que la vitalite de I'animal soit trap diminuee. La mue a
donne des pereiopodes
plus courts que les normaux.
Les dactylopodites,
de petite taille, ne
portaient
encore que !'epine distale sternale. La seconde epine (proximale),
caracteristique
de
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cette sous-espcce, mais absente chez St. v. hussoni, n'apparait donc qu'a la seconde mue suivant
I'amputation
et cet ordre d'apparition
des 2 epines cst conforme
celui de l'organogenese
normaJe.
b. Heteromorphose: Deux cas sont a citer:
bI. Un St. ~'irei virei d de 7 nllll environ, recolte par Vire a Padirac, en janvier 1913 (ColI.
Museum National d'Histoire Naturelle de Paris), possedait Ie pereiopode VII droit sectionne au
niveau du tiers distal du basipodite.
La section etait obturee par un cal cicatriciel. La partie
basale du basipodite avait bourgeonne,
en direction caudale, un regenerat heterotypique
comprenant, d'une part, l'ebauche d'un appendice ambulatoire
a 4 articles, dont Ie troisicme laisse a
deviner une structure
de meropodite
(cette ebauche cst donc demunie de propodite
et de
dactylopodite)
et, d'autre part, une lamelle subquadrangulaire,
orientee vcrs I'arriere, gamic de
tiges marginales lisses, qui presente l'aspect d'une rame exopodiale
de pleopode 1 d, appendice
du segment immediatement
posterieur (Magniez 1971 b, fig. 2A).
b2. Un St. virei boui 9tl de 5,5 mm, recolte en 1965 a Couflens de Betmajou (Ariege), possedait
un pleopode
II droit qui, au lieu d'avoir I'aspect d'une lamelle triangulaire uniarticulee,
etait
forme de deux lamelles identiques,
a la taille pres, I'anterieure
etant la plus petite, unies par la
ligne d'insertion
et formant entre elles un diedre de 45° environ (Magniez 1971b, fig. 2C).
3. Pseudohermaphrodisme masculin exteme: Rappelons que, dans les populations
cavernicoles, quelques St. virei hussoni 9 adultes, a l'aspect intersexue, ont etc observees (Racovitza
1920, 01appuis
1951, Magniez 1963). Sur ces 9, generalement
agees (cf. p. 130), il apparait,
bilateralement
ou non, des bourgeons d'appendices
sur Ie stemite du pleonite I. Ces bourgeons
se developpent
peu a peu au cours des mues successives et peuvent prendre finalement I'aspect
de pleopodes
I de type d. Cette morphogenese
mime celle que I'on observe chez les d impuberes, mais n'exclut pas I'aptitude a la reproduction
de la 9.

a

IV - DUREE DES INTERMUES

DES STENASELLES:

A. Donnees bibliographiques:
Elles sont a peu pres inexistantes.
Vire (1899) a realise quelques observations sur un St. virei
virei vivant, mais pendant une dun~e trop courte. Racovitza (1950), qui observa une demi-mue
de St. virei hussoni et conserva quelques individus durant 80 jours au laboratoire,
n'envisage pas
cette question.
Husson (1957) decrit plusieurs cas de mue et de reproduction
de la meme
sous-espece,
mais sans donner d'evaluation
numerique
de la duree de I'intermue.
Des valeurs
precises ont par contre etc publiees sur la duree des intermues
de certains Asel/idae epiges
europeens ou americains. Elles pourront nous servir comme termes de comparaison.
I. Premieres intermues juveniles: Des portees entieres de Conasellus intermedius ont etc
elevees par Ellis (1961), a des temperatures
variant de 8° a 24°. La premiere intermue du jeune,
apres sa liberation,
dure 2-9 jours (moyenne
4,8), la seconde 2-7 jours (moyenne
3,7), la
troisieme 3-9 jours (moyenne
5,7), la quatrieme
3-14 jours (moyenne 5,2), la cinquicme 3-8
jours(moyenne
6,6) et la sixieme 6-10 jours (moyenne 6,8). Au total, Ie jeune de C intennedius arrive a accomplir ses 6 premieres intermues en a peine plus d'un mois. Chez la grande
espece Lirceus fontinalis Raf. (=Mancasellus lIIacroUniS Garman),
qui depasse 20 mm, les
memes intenllues juveniles durent respectivement
6-7, 14-15, 10-12, 12-13, 20-21, et 30-31
jours, scion Markus (1930), si bien que Ie jeune accomplit ses 6 premieres intermues en a peine
plus de 3 mois.
2. Interlllues de repos sexuel des femelles adultes: Pour un lot de 7 Asellus aquaticus 9 de
7-8 mm,'elevees
a 10'l, Balesdent (1964) trouve une duree moyenne de 16,08 jours, tandis que
I'elevage de 9 identiques a 23° donne une moyenne de 10,43 jours. Chez une 9 adulte elevee a
18°, la duree des intermues passe de 5 a 10 jours, lorsque la taille croit de 5,5
7 mm. La duree
de ces intermues
est donc fonction directe de I'age des individus et fonction inverse de la
temperature
d'elevage.
3. Intermues de reproduction des femelles: Les intermues parturielles durent de 20 jours (9
ov. de 5 mm) a 27 jours (9 ov. de II mm) chez A. aquaticus, scion Balesdent (1964). Chez
Cintermedius, clles dureraient
16-32 jours, et une quinzaine de jours chez C militaris (Hay)
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(=c commllnis Say), selon Ellis (1961). Chez un Aselle epige, l'intermue de reproduction, qui
inclut la periode d'incubation, serait, a temperature et age egaux, environ 2 fois plus longue que
l'intermue dc repos sexuel (Balesdent 1964), mais, en valeur absolue, elle n'excede presque
jamais lin mois .

B. Observations personnelles sur les Stenaselles:
Dans une population naturelle, il cst rare de rencontrer un Stenaselllls en cours de mue.
L'unique observation de Racovitza en fait foi. Lorsqu 'une ponction d'adultes a etc faite dans
une station, les individus sont gencralement en cours d'intermue. Nous ignOfons a quand remonte leur derniere mue et la premiere evaluation minimale possible de l'intermue est celie de la
duree qui scpare la capture de la premiere exuviation survenant en elevage. Par la suite, les dates
des mues suivantes pourront etre notees avec precision.
1. Resliitats preliminaires:
a. Sur un groupe de 35 St. I'irei 1l1lssoni (91 de 8-10 mm), 8 ont mue apres 6 mois environ, 13,
apres 9 mois et les 14 autres apres 10 mois d'elevage. A ce moment, aucune n'avait encore subi
de seconde mue. Ceci indique qu'en aucun cas, I'intermue de repos sexuel 9 n'est inferieure a 6
mois. Sa duree doit meme ctre egale ou superieure a 10 mois, pour l'ensemble des gran des 9
considerees.
b. En avril 1966, j'ai pu capturer un lot homogene de 31 92 de 8,5-10,5 mm a la Cueva de
Cullalvera (St. 1'. bllcllneri). Leurs jeunes ayant deja quitte Ie marsupium (cf.p.147), leur precedente mue (parturielle), remontait donc au minimum a 9-10 mois (cf.p.163). Au bout de 6 mois
d'elevage, aucune de ces 9 n'avait encore perdu sa poche incuba trice. Grace a ce second
exemple, la duree de I'intermue de reproduction des grandes 9 de St. 1'. bllchneri peut etre
evaluee a la valeur minimale de 15-16 mois.ll apparaft des main tenant que les intermues des
Stenaselles sont considCrablement plus longues que celles d' Asellides epiges de meme taille. Les
conditions etant semblables, l'intermue de repos sexuel 9 vaudra 16 jours, pour A. aqllaticlls,
mais 10 mois, au minimum, pour St. v. hllssoni; I'intermue parturielle vaudra moins de I mois
pour l'Ase/lidae epige, mais plus de 15 mois pour Ie Stenase/lidae.
2. Resliitats globallx: Les observations ont ete essentiellement realisees sur St. virei hllssoni,
mais aussi sur quelques St. 1'. virei, St. 1'. bllchneri, St. 1'. bOlli, St. bllili, St. brellili et St.
skopljensis thermalis.
a. Jellnes: La duree comprise entre la sortie du marsupium maternel et la premiere mue en deux
temps ("intermue" dont la valeur et la signification seront envisagees p. 177 et suiv.), est de
beau coup la plus courte. Chez St. v. hllssoni, elle dure neanmoins deja 40-60 jours. La d'uree de
la seconde intermue cst de I'ordre de 4 mois, celie de la troisieme atteint 4 moisYza 5 mois et
celles des intermues juveniles suivantes sont de 6 mois environ. Chez les Stenaselles impuberes
de 4,5-6,5 mm (9), les valeurs s'elevent progressivement de 6 a 8 mois.
b. Males: Leur intermue dure couramment 9 mois chez les d de 7 mm. Elle atteint jusqu'a 12
mois chez les grands St. 1'. hllssoni, comme il en existe au Goueil-di-Her.
c. Femelles all repos sexlIel: La duree de l'intermue est, en general, voisine de celie du d de
meme taille. Les grandes 91, qui atteignent 10 ou II mm, ont des intermues de rep os sexuel qui
depassent parfois 12 mois.
d. Femelles ovigeres: L'intermue parturielle est celie qui est connue avec Ie plus de precision,
car plus de 200 9 ov. ont ete observees individuellement. La duree minimale est de 12 mois,
pour une petite 9 ov. de St. v. hllssoni, de moins de 7 mm. La duree moyenne, pour 1909 ov.
de cette sous-espece cst de 15-16 mois. Elle atteint normalement 18 mois pour des 9 ov. de
10-11 mm.
L'intermue parturielle a dure environ 18 mois pour des 9 ov. de St. v. bllchneri (2 cas).
Chez les sous-especes interstitielles, cette intermue serait du meme ordre de grandeur, a taille
egale, que chez les formes karstiques. Ainsi, une 9 de St. v. virei, de moins de 7 mm (capturee
par pompage, Ie 5-03-1967, dans Ie sous-ecoulement du Tarn), s'est revelee etre ovigere, la
ponte etant extremement recente. Mise en elevage a 110 au laboratoire, elle n'a subi sa mue
intermediaire (suppression du marsupium) que Ie 30-06-1968 (intermue de 15 mois, environ).
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e. Individlls presumes tres ages: Certains des tres grands St. I'. llussoni reeoltes au Goueil-di-Her
(0 depassant
9 n1ln et 91 de 10-12 mm), ont etc conserves individuellement
durant 16 a 19
mois, sans muer. Par ailleurs, une 9 de St. v. virei, recoltee a Padirac Ie 16-09-1963,
etait deja
adulte (91) et de bonne taille (8 mm environ), lors de la capture. Elle a subi une mue parturielle
durant des derniers jours de 1965 et la ponte s'est produite
de 14-01-1966.
Paute de 0, les
oeufs, non fccondes, s'elimincrent
peu a peu du marsupium.
La 9 fut mise en elevage individuel
et observee regulierement
par la suite, dans l'attente de la mue reductrice des oostegites.
Les
observations
ont dure jusqu'a sa mort naturelle, Ie 16-08-1969,
sans qll'il y ait eu mue. Elle
avait pris peu a peu un aspect senile, par disparition progressive des pigments hemolymphatiques, Fonte des cellules et atrophie des caecums digestifs. Cette periode correspond donc a une
intermue inachevee de 43 mois (3 ans et 7 mois), marquant la fin de la vie du Crustace. II faudra
tenir compte de ce phenomcne dans l'evaluation
de la longevite probable des Stenaselles.
3. Intermue des mitres Stenase/lides: Les donnees sont assez fragmentaires:
a. St. Imili: Les quelques observations
realisees sur un petit nombre de grands adultes de la
Guiraudasso,
semblent indiquer que l'intermue
serait tres longue, egale a un an, pour de gros 0
(12-14 mm) et encore superieure pour Ies grandes 9 au repos sexuel (14-16 mm). La duree de
l'intermue
parturielle reste inconnue, car aucune reproduction
n'a encore eu lieu au laboratoire.
b. St. breuili: Sept adultes captures en avril 1966 et cleves durant plus de 6 mois, n'ont perm is
d'observer qu'un seul cas de mue (0 de 9 mm). On peut donc penser que I'intermue est, a taille
egale, au moins aussi longue que chez St. virei.
c. St. skopljensis thermalis: Les 3 individus suivis en elevage a 16° ont permis d'observer,
au
bout de 7 mois, la mue d'un 0 de 4,7 mm. L'intermue,
dans cette forme, serait du mcme ordre
que celie de St. virei, malgre sa plus faible taille.
d. Mexistenaselllls wilkensi: Lors de sa description
(Magniez 1972 a), j'ai signale que Ie type de
cette espece tropicale geante (9 de 18 mm), portait des incrustations
calcaires en certains points
de la carapace. Compte-tenu
de sa grande taille et de ce que nous savons de St. virei, iln'est pas
absurde d'en deduire que les intermues et la longevite soient considerables
chez cette forme
cavernicole du Mexique.

C. Comparaisons avec d'autres Crustaces:
Afin de mieux mettre en evidence Ie caractere exceptionnel
de la duree des intermues des
Stenaselles,
lors des differentes
phases de leur vic, il convient de faire des comparaisons
avec
d'autres representants
du groupe des Crustaces, soit epiges, soit hypoges.
1. Formes de slIrface:
a. Asel/otes: Les cas de certains Asellides communs (A sel/lls, Conasel/lIs) a ete evoque precedemment
(cf.p.113).
Chez les Parase/lidae littoraux
(Jaera marina, scion Bocquet 1953), les
intermues des adultes seraient egalement tres courtes, puisque les 9 se reproduisent
toutes les 3
semaines. Par comparaison
avec des Asellotes epiges de taille egale, on peut donc dire que les
intermues juveniles homologues
ont une duree 8-12 fois plus longue chez St. virei. Les intermues des adultes au repos sexuel sont 15-20 fois superieures (9 mois dans un cas et 15 jours
environ, dans l'au tre) et les in termues parturielles
des 9, environ 15 fois (I mois au maximum,
pour A. aqllaticlls, mais 15-16 mois, pour St. )'. hussoni).
b. Autres lsopodes: Daguerre de Hureaux (1966) a note des durees d'intermue
variant entre 40
et 100 jours, chez Sphaeroma serratum. Pour les Oniscoides,
Verhoeff (1920), puis Vandel
(1925), avaient signale que les 9 adultes subissaient 5 mues annuelles, avec 3 intermues reproductrices. Plus recemment,
Gorvett (1946), remarque que l'intermue de Porcel/io scaber adulte,
dure 2-3 mois. Celie d'Armadi/lidium vulgare dure un peu plus de 2 mois (Stevenson,
1961).
Enfin, Mead (1963) montre que les adultes d'Hel/eria brevicomis ne muent que 2-3 fois par an.
Dans tous les cas, ces durees restent bien inferieures a celles des Stenaselles.
c. Alltres Crustaces: Pour trouver des Crustaces dont la duree de l'intermue
soit comparable
a
celie de Stenasel/lIs, il faut avoir recours aux grands Decapodes marcheurs. Dans son ouvrage sur
les Ecrevisses de France, Andre (1960), reunissant les observations de divers auteurs precedents
et les siennes propres, admet que les grands Astacus adultes ne muent qu'llne fois par an (9),
parfois deux (0). A age pratiquement
egal, les intermues des Stenaselles cavernicoles sont donc a
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peu pres identiques
importante.

a celles d'un Crustaee

de surface,

dont la masse et plus de 1000 fois plus

2. Formes souterraines:
a. Asel/otes:

(1971), l'intermue
de reproduction
des Microparasellides
(Micro.
de I'ordre de 2 mois. Chez I' Asellide anophtalme
Proasel/us
que l'intermue parturielle dure environ 90 jours. HIe est donc
aquaticus, mais reste neanmoins 4-5 fois plus courte que celle
precises sur les intermues et la longevite des Aselles du groupe
Henry, dans un travail parallele au present memoire, mais, deja
en 1969, Henry a pu indiquer que Ie developpement
de P. cavaticus ne paraH pas etre aussi
ralenti que celui des veri tables troglobies, comme St. virei.
b. Autres lsopodes: Retenons en partieulier les tres interessantes
donnees reunies par Husson et
Daum (1953), Daum (1954), Husson (1959) et Marvillet (1970), concernant
Caecosphaeroma
burgundum. La duree des intermues de reproduction
de la 9, d'abord consideree comme depassant 11-12 mois, serait, en moyenne,
superieure a 15 mois et pourrait atteindre
18 mois et
meme 2 ans, chez les individus des eaux karstiques de Lorraine. Les 9 de MOllolistra caeca,
plaeees en elevage par Marvillet (1970), dans les memes conditions que les C burgulldul/l citees,
incuberaient
leurs oeufs durant 15 mois, ce qui correspond a une intermue parturielle depassant
largement cette duree. Ces observations
ont une importance
particuliere,
car ces Spheromiens
ont etc cleves dans les memes chambres climatiques que les Stcnaselles de Dijon.
Les intermues
de Sphcromiens
cavernicoles
seraient donc de longueur tres comparable
a
celles de St. virei. En ce qui concerne les Oniscoides,
il serait fort intcressant
de rcunir des
donnees sur la duree de l'intermue
chez les formes aquatiques cavernicoles,
comme CalltabroIliscus prilllitivus ou Typhlotricholigioides aquaticus.
c. Autres Crustaces: Le cas des Amphipodes
est particulierement
interessant,
Niphargus I'irei
ayant fait I'objet de nombreuses
etudes:
Husson (1950, 1953), Ginet (1960), Graf (1962,
1967), entre autres. L'intermue
est toujours 5-10 fois superieure a celie des Gammariens ocules
de taille similaire. Pour reprendre
des valeurs absolues recemment
donnees (Graf 1967), elle
croft de 6 mois (177 jours)
quelques 11 mois (340 jours), pour des individus de 13 30 mm.
Ces valeurs sont tres com parables
celles qui correspondraient
respectivement
de jeunes
adultes puis
des St. virei hussolli ages. Toutefois,
N. virei est une espece plus grande et de
masse plus forte que I'lsopode.
Citons egalement les recentes observations
de Juberthie-Jupeau
(1969), relatives a la Crevette cavernicole
de Siovenie (Troglocaris anophtalmus planillellsis). L'intermue
de reproduction
de la 9 dure 8 mois
8 moisYz, tandis que I'intermue de repos sexuel des adultes n'est que de 1
moisYz
2 mois. Bien que tres superieures aux valeurs relatives
une Crevette epigee de taille
similaire (Atyaephyra desl/laresti), ces donnees numeriques
indiquent que les intermues homologues de St. virei sont nettement
plus allongees que celles de ce Decapode cavernicole, pourtant plus grand que lui: pres de 2 fois pour I'intermue parturielle et 4-5 fois pour l'intermue de
repos sexuel. Ce dernier exemple souligne encore les caracteres exceptionnels
que montrent les
Stenaselles dans ce domaine.
ScIon Coineau

charon mannus) serait au moins
cavaticus, Henry (1965) constate
3 fois plus longue que celie d'A.
de Stenasel/us. Des donnees tres
cavaticus seront fournies par J-P.

a

a

a

a

a

a

a

a

D. Donnees sommaires sur Ie cycle d'intermue de St. virei:

a

On sait,
la suite des travaux de Drach (1939, 1944), sur les Decapodes Natantia, que
l'intermue
des Crustaces n'est pas une simple periode de stabilite pour Ie tegument, mais un
ensemble complexe de quatre etapes physiologiques.
Les deux premieres, qui suivent l'exuviation, sont rapides et correspondent
des phases de premiere consolidation
de la nouvelle
cuticule (periodes
A et B). Les peri odes C et D sont, n'.1 contraire,
longues et constituent,
chronologiquement,
la plus grande partie de l'intermue,
la periode C etant une phase de
stabilite, au cours de laquelle I'exosquelette
poursuit toutefois son epaississement
et la periode
D etant caracterisee
par la formation
progressive, sous I'ancien tegument, d'une nouvelle cuticule. La periode D prepare donc la mue suivante et a ete subdivisee en une serie de stades
morphologiques
bien precis, surtout reperables au niveau des extremites
appendiculaires
et de
leurs phaneres. Ces decouvertes
ont etc progressivement
etendues aux autres Crustaces (Charniaux-Legrand
1952, pour les Amphipodes
ou Daguerre de Hureaux 1966, pour les lsopodes,
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par exemple).
Alors que, chez les Crust aces epiges, les durees des peri odes C et D sont tres
voisines, Graf (1968)
a montre que, chez un hypoge, comme Nipharglls virei, la duree du stade
D ne represente
gucre que 20% du total de I'intermue,
la duree absolue de ceIIe-ci etant, par
aiIIeurs, beaucoup plus grande que chez des Amphipodes epiges de taille similaire.
En ce qui concerne les Stenaselles, ces Crustaces n'ont donne lieu qu'a quelques observations
sommaires,
par suite de J'insuffisance
du materiel (qui cst sacrifie) et de la duree enorme des
intermues. Cependant,
les quelques examens effectues (sur un petit nombre d'individus vivants
et aussi sur des lots ayant etc fixes anterieurement),
donnent a penser que Ie stade D ne dure
gucre que lOa 20%, au ma;.;imum, de I'intermue,
au moins chez les adultes. La plus grande
partie de I'intermue (au moins 80%), correspond a la periode C, phase de stabilite tegumentaire,
ce qui semble logique si J'on rappeIIe que ces intermues ont des durees totales de 9-12mois.
Dans Ie cadre d'un travail de recherches paraIIcles a celui-ci, mon collegue J-P. Henry doit
traiter de la biologic de plusieurs espcces d' AscII ides sou terrains (Proaselllls du groupe cavatieLls). Un chapitre important
y sera consacre a une etude precise du cycle d'intermue
de ces
Isopodes qui sont, comme les StenaseIIes, caracterises par un aIIongement important de la duree
des intermues, par rapport aux epiges voisins systematiquement.
Les subdivisions de la periode
D de I'intermue,
observables chez les AseIIotes, sont en particulier reprises en detail. II serait
donc inopportun
de developper
davantage cette question ici-mcme, d'autant
que les Stellase/lidae ne renferment
aucune espcce epigee, donc aucun terme de comparaison
precise, comme
ce sera Ie cas pour les Proaselllls.

E. Mues, intermues et formes epizoiques des Stenaselles:
Les StenaseIIes servent de support a divers organismes, tel Choallophrya
stenase/li Matja~ic,
trouve sur St. v. hllssolli de nombreuses
stations cavernicoles
pyreneennes.
Les Acinetiens
existent
aussi sur d'autres espcces europeennes:
St. hlillgariC/ls (d'apres Remy 1948) ou St.
iJrelli!i, de mcme que sur les Metastellaselllls
du Congo, comme j'ai pu Ie constater.
Deja
Racovitza (1950) signalait que ces organismes epizoi(lues "Acinetiens
et Bacteriacees moniliformes", envahissaient
la carapace de St. virei d'une maniere extrcmement
variable, scion les
biotopes. En certains cas, il se produit une pullulation de Vorticellides sur Ie tegument d'individus cleves en eau stagnante. II semble que I'on puisse imputer ii une teIIe invasion la destruction
d'un lot de plus de 50 St. v. IllIssolli du Bedat, mis en elevage a Moulis.
Lorsque les ovules pondus par une 9 n'ont pas etc fecondes, ils s'altcrent rapidement
dans Ie
marsupium.
En une quinzaine de jours, ils sont envahis par un Champignon encore indetermine
et la cavite incubatrice
finit par etre occupee par un peloton dense de filaments myceliens.
Ceux-ci peuvent meme deborder les oostegites et s'6tendre aux regions plcurales du pereion. La
mue suivante pefJnet a la 9 (ou a I'individu
portellf,
en genera!), de se debarasser
de ces
organismes etrangers.
Lorsqu'eIIes sont nombreuses
et se fixent, en particulier, sur les endopodites
charnus, a role
respiratoire,
des pleopodes
III, IV et V, ces formes epizoiques pourraient
gener les echanges
avec Ie milieu (cf. p. 102). Le developpement
de tels arganismes
demeure relativement
lent a
l'obscurite,
dans les conditions
du milieu naturel du Crustace. II n'en cst plus de mcme lorsque
St. virei cst cleve en lumicre intermittente
ou continue. rai ainsi conserve, pendant 14 mois en
lumiere continue
orangee de 90/95 lux (cf. p. 100) 50 + 591 de St. v. hllssolli. Au cours de
I'experience,
seule une 9 est marte, ce qui est normal, compte-tenu
du fait qu'il s'agissait
d'adultes deja ages lors de la mise en elevage. La lumicre par elle-meme n'a pas eu d'influence
nCfaste sur leur vie, mais son action a eu des consequence
pour les Crustaces:
au bout de
quelques mois, des formes epizoiques inhabitueIIes
(Protozoaires)
et surtout des Algues vertes,
ont envahi leur carapace. Ces derniers organismes s'y instaIIent et puIIulent rapidement.
rai pu
observer des StenaseIIes totalement
verts, la teinte rose habituelle Clant masquee par Ie developpement de ChloreIIes et d' Algues filamenteuses
sur les boucliers tergaux. Les Algues semblaient
se multiplier
de prCference au niveau des pleopodes III, IV et V sans doute par suite du rejet
continu de C02 respirat'2ire.
Places dans de teIIes conditions, les Asellides epiges (A. aqllaticlIs.
P. coxalis. P. meridialllls) qui muent tous les 20 jours environ,
au lie de quelques 9-10 mois
pour les StenaselIes, parviennent
se debarasser des organismes epizoiques avant toute prolifera-
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tion excessive. Mais, St. virei, dont Ie rythme des mues, ex tremement ralenti, n'est pas sensiblement modifie en milieu eclaire, se trouve gravement
handicape
et incapable d'effectuer
la
regulation necessaire. Dans ce domaine, cornme ailleurs, on retrouve une raison du confinement
de 1'cspece souterraine
aux biotopes obscurs: son inadaptabilite
aux conditions du milieu epige.

v - LONGEVITE DES STENASELLES:
La prodigieuse dilatation
un allongement considerable

des peri odes d'intermue
des Stenaselles
de la vic de ces Crustaces.

a pour consequence

directe

A. Generalites:
faites sur Ie cycle vital d' Asellides palearctiques
epiges communs (A. aquatique ce cycle peut se derouler au cours d'une seule annee
(Steel 1961). Toutefois,
les generations
nees en fin de saison hivernent et se reproduisent
au
printemps suivant. Bien que leur cycle biologique s'etende, dans ce cas, sur 2 annees consecutiyes, leur longevite reste toujours inferieure
24 mois. Ces observations
furent confirmees par
Balesdent (1964) et Andersson
(1969) sur A. aquaticus et par Magnin et Leconte (1971) sur
Conasellus communis. Les populations d'A. aquaticus et P. meridianus des environs de Dijon,
que J-P Henry et moi-meme avons pu observer pendant des annees, obeissent
la meme loi,
avec un simple decalage de la peri ode de reproduction,
du la difference des climats.
Les recherches

cus et P. meridianus), ont montre
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B. Observations:
I. Donnees bibliographiques: Racovitza (1950)
signale qu'il a conserve au laboratoire
des
St. virei hussoni de l'Estelas durant 20 jours et des St. virei virei de Padirac durant 80 jours.
Husson (1957, 1959) a maintenu en parfait etat pendant pres de 2 ans des elevages de St. virei
hussoni pyreneens ou il a pu observer la reproduction,
sans qu'aucune
mortalite anormale se
manifeste. Compte tenu de la duree des intermues des adultes, il apparaft evident que ce temps
etait encore insuffisant pour evaluer la longevite des Stenaselles.
2. Observations preuminaires: Elles ont ete consignees dans un article anterieur (Magniez
1971 b) et se resument ainsi:
a. Les premiers Stenaselles ont etc mis en elevage entre l'automne
1960 et celui de 1961. A
cette epoque, seules des stations cavernicoles etaient connues, correspondant
la sous-espece
St. virei hussoni. Or, ces populations se sont revelees composees essentiellement
d'adultes et de
grands subadultes.
II etait impossible de disposer de tres jeunes Crustaces, originaires des biotopes naturels, pour etudier leur cycle vital. La duree de la premiere partie de ce cycle ne pouvait
ctre estimee que sur des jeunes nes au laboratoire
des premieres <;> ovigcres capturees.
Les
adultes originaires du milieu naturel etant par ailleurs conserves en elevage, il devait ctre possible d'obtenir une estimation valable de la longevite de 1'espece, en juxtaposant
les observations
relatives
I'un et 1'autre de ces deux lots.
b. Malheureusement,
les obligations militaires interrompirent
mes observations durant 18 mois,
au cours desquels un pourcentage
important des Isopodes en elevage se sont enfuis. Par la suite,
celles-ci reprirent
regulierement
sur les individus d'origine,
encore disponibles,
et sur ceux
captures de mai 1963
fin 1967.
c. Les jeunes St. virei hussoni nes
Moulis en automne 1961 sont les plus anciens exemplaires
dont I'age soit connu avec exactitude.
Apres 66 mois d'elevage (5 ans % d'existence,
periode
intramarsupiale
non comprise),
les jeunes d depassaient
de peu 4 mm et leurs pleopodes
II
n'avaient pas encore leur aspect adulte. Les jeunes <;> atteignaient
peine 6 mm, pour les plus
gran des. Aucune n'avait acquis d'oostegites,
ce qui n'a rien d'etonnant,
ces formations n'apparaissant que pour une taille de 7 mm environ, chez les <;> du milieu naturel dans les memes
stations (Racovitza 1950, Magniez 1968a).
d. Les St. virei hussoni recoltes adultes (taille minimale de 7 mm pour 1'un et 1'autre sexe, <;>
portant deja des oostegites),
ont ete observes dans Ie courant de 1967. Un lot de Ste-Catherine
etait, a cette date, reste en elevage
Moulis durant 62 mois, sans qu'aucune mortalite anormale
se soit manifestee.
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Une 9 d'un lot du Mont-de-Clwc cst devenue ovigere apres 58 mois de captivite, ce qui represente une vic adulte de 73 mois, au minimum, (plus de 6 ans), en tenant compte de la duree totale
de son intermue de reproduction
en cours. D'autres 9, mesurant 7-8 mm lors de leur capture,
apres avoir accompli un cycle de reproduction
au laboratoire (15 mois environ), sont demeurees
ensuite au repos genital pendant 3 ans. Examinees a l'occasion de leur derniere mue de repos
sexuel, clles ont revele, par transparence,
une nouvelle poussee d'ovocytes dans leurs ovaires. A
partir de la date d'observation,
la maturation
de ces ovocytes exige au moins une nouvelle
intermue,
au cours de laquelle doit s'achever leur croissance (9 mois minimum) et a laquelle
doit succeder un second cycle de reproduction
(au moins 15 mois), ce qui permet d'estimer la
duree virtuelle minima1e de vie adulte de ces 9 a 75 mois. Cette valeur cst donc du meme ordre
que celles trouvees precedemment
(vic adulte d'environ 6 ans). Precisons de plus que, lors des
observations
de 1967, les specimens consideres ne presentaient
pas un aspect senile et furent
conserves ul terieuremen t.
e. En confrontant
ces divers resultats, j'ai donne, a titre preliminaire
(Magniez 1971 b), une
estimation
de l'age atteint par les St. v. hussolli recoltes adultes et conserves ensuite a Moulis.
Les valeurs sont tou tes superieures a lOans pour les 9 (atteignant
11 ans et 9 mois, dans les cas
precites) et celles-ci, a l'issue de l'observation,
ne depassaient jamais 9 mm. Pour les 0 conserves
en meme temps, auxquels les criteres relatifs au cycle reproducteur
ne peuvent s'appliquer, j'ai
evalue leur age egalement a 10 ans. Des 9 geantes de St. v. hussolli (11-12 mm) ayant ete
capturees
en aout 1967 au Goueil-di-Her,
j'ai etc amene a leur attribuer
au moins un cycle
reproducteur
supplementaire,
a la suite de l'examen de leurs oostegites (Magniez 1968a), c'est-adire 2-3 ans de plus qu'aux exemplaires ci-dessus (age de 14.15 ans! ).
3. Observatiolls ulterieures: Poursuivies regulierement depuis fin 1967, elles n'ont pas cesse
de confirmer,
de preciser et de generaliser la portee des premieres observations.
En effet, si au
debut de ces recherches, les individus des stations cavernicoles nord-pyreneennes
(St. v. hussoni)
etaient seuls disponibles, j'ai pu, par la suite, etudier des St. v. virei de Padirac, puis, a partir de
1966, des St. v. buchneri de la Cueva de Cullalvera et enfin, a partir de 1968, les formes
interstitielles
St. v. boui et St. v. virei.
a. St. virei hussoni: Des individus-temoins,
recoltes adultes, sont actuellement
en elevage depuis
7,8 et meme 9 ans. Une 9 capturee ovigere au Mont-de-Chac, en septembre 1961, vit depuis 12
ans et 3 mois a Moulis (observation
de decembre 1973).
Dans les elevages groupes, Ie recensement
periodique de l'effectif donne une idee du rythme
des disparitions.
Les cas d'evasion mis a part, il ne semble pas que la longevite soit sensiblement
ecourtee dans ces conditions,
pour peu que l'espace vital soit suffisant. Ainsi, sur un lot de 24
tres grands individus du massif d' ATbas (0 de plus de 8 mm et 9 de plus de 9 mm), donc deja
tres ages lors de la capture, on note, au bout de 18 mois, la disparition
d'un 0 et de 2 9
seulement.
Sur un lot de 160 et 67 9 recoltes adultes en 1966, au gouffre du Sauvajou, au bout
de 36 mois, je n'avais pas encore constate de mortalite
et c'est seulement
au bout de cette
periode que quelques 9 ont commence
se reproduire.
Les grands elevages de ce type, provenant
de stations populeuses,
restent actuellement
en observation.
Dans ces conditions,
il n'est pas
absurde d'attribuer
St. virei hussoni une longevite de l'ordre d'une quinzaine d'annees pour les
9, et d'au moins 12 ans pour les O. Les donnees acquises sur l'evolution
des populations
cavernicoles confinees ayant etc soumises
des prelevements connus (Magniez 1973a) semblent
en accord avec de telles durees.
b. St. virei buchneri: Une portee de jeunes nes au laboratoire, en decembre 1966 et l'evolution
d'un elevage d'adultes, donnent a penser que la longevite de cette sous-espcce egalement cavernicole, est egale, sinon superieure a celle de St. v. hussolli. C'est ainsi qu'un lot de 25 d et 23 9,
tous recoltes adultes Ie 6-4-1966, a la Cueva de Cullalvera, en comptait encore 43, apres 36 mois
d'elevage (2 d et 3 9 manquaient
alors, sans que l'on puisse dire si leur absence etait due a la
mort naturelle ou a une evasion). Durant ces 3 annees, 2 9 seulement se sont reproduites
et il a
fallu attendre juillet 1971 pour decouvrir une nouvelle 90v. dans Ie lot. Un inventaire ulterieur,
une dizaine d'annees apres la capture, sera fort interessant a faire.
c. Autres sous-espixes: Mes observations sur des lots d'adultes des deux formes interstitielles
St.
v. boui et St. v. virei ont etc faites pendant pres de 6 ans (5 ans, 9 mois pour la premiere forme
et 5 ans, 11 mois, pour la seconde). Commc les populations
d'origine phreatique
ne semblent
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pas livrer de tres grands individus, sauf peut-etre au niveau des puits ma~onnes, il est vraisemblable que la duree de vie normale de ces sous-especes,
au sein de leur milieu naturel, est
sensiblement
moins longue que celles des precedentes,
tout en restant considerable.
d. Autres espixes: Les observations
faites au sujet de la mue et de l'intermue
(cf. p.1 09),
donnent a penser que la longevite de St. breuili doit etre identique a celIe de St. v. hussoni.
CelIe de St. buili, forme geante, est eertainement
plus grande encore. CelIe de St. skopljensis
therlllalis, forme de petite taille, est vraisemblablement
inferieure a celIe de St. virei, tout en
restant de I'ordre d'une dizaine d'annees.

C. Comparaison avec d'autres cavernicoles:
Ayant evoque (cf. p. 118) la duree du cycle vital normal des Asellidae epiges communs en
Europe (A. aquaticus au P. lIleridianus), j'ai pu montrer que la longevite des Stenasellidae, celIe
de St. virei en particulier,
est de lOa 15 fois superieure a celIe d'un Asellide oeule de taille
similaire (Magniez 1973 c). Cette observation est en accord avec l'affirmation
de Vandel (1964),
selon laquelle "d'une
fa~on generale, la longevite des cavernieoles
est superieure
a celIe des
cpiges". Il convient pourtant
de discuter ces resultats et d'en preciser la portee, afin de prevenir
toute interpretation
erronee. rai deja indique (cL premiere partie), que les Stenasellidae meritaient de constituer
une famille independante
de formes, toutes souterraines.
La parente de ce
groupe avec les Asellidae vrais est extremement
lache et Ie choix des Aselles epiges cites plus
haut, comme termes de comparaison,
serait critiquable,
s'il n'etait Ie seul possible, dans I'etat
actuel de nos connaissances
faunistiques
(et peut-etre aussi dans I'etat actuel de la composition
du sous-ordre des Asellotes! ). Nous ne pouvons donc pas dire que la longevite s'est considerablement
accrue chez les StenaselIes, lors de leur passage a la vie cavernicole, ne connaissant
rien de celIe de leurs ancetres directs, d'autant
que la longevite des lignees phreatiques
est
egalemen t tres forte, mais simplement
que cette longevite est exceptionnelIe,
pour des organ ismes de si petite taille, comparable
a celIe de grands Crustaces des eaux superficielles, de masse
plus de mille fois plus importante
(cas des Ecrevisses, cf. p. 115 et Andre 1960).
Les observations
des predecesseurs
abou tissaient egalement a attribuer une longueur de vie
exceptionnelle
a certains cavernicoles.
Citons Ie cas de Caecosphaerollla burgundulll auquel
Daum (1954), puis Husson (1959), attribuaient
une longevite de 10 ans, duree qui doit certainement etre majoree, si I'on se refere aux observations
de Marvillet (1970). De meme, Ginet
(1960) a pu demontrer
que Niphargus virei vivait normalement
au moins 6 ans. Quant aux
Oniscoides, Verhoeff (1917, 1920), ayant montre que les gran des especes vivaient 3 ans, Vandel
(1925) ayant observe des durees de vie de 2 ans pour les petits Trichoniscides,
il serait in teressant de recueillir des informations
sur les grandes especes primitives cavernicoles,
possedant
encore de moeurs aquatiques
au semi-aquatiques:
Cantabroniscus prilllitivus, Titanethes albus,
Typhlotricholigioides aquaticus, etc ....
Par ailleurs, des donnees comparatives
tres precises sur l'allongement
de la vie des cavern icoles par rapport aux epiges voisins, ont etc ou seront fournies pour certains Crustaces. Rouch
(1968) a montre que les Harpacticides
hypoges vivent 2-3 ans, au lieu de quelques mois, pour
les epiges (30-33 mois, pour Antrocamptus catherinae, contre 30-74 jours pour Phyllognathopus viguieri.) Mon collegue J-P. Henry, qui etudie la biologie des Proasellus sou terrains du
groupe cavaticus doit etablir les memes comparaisons
avec des espcces oculees de surface,
appartenant
au me me genre (P. coxa lis, P. meridianus).

VI - CONCLUSIONS:
Toutes Ies mues postmarsupiales des Stenasellidae sont, normalement, des mues
isopodiennes en deux temps. L'exuviation de la partie posterieure du corps survient
d'abord. Elle est suivie d'une periode de latence, appelee parfois intramue, propre
aux Isopodes. Le phenom~ne se termine par Ie rejet de l'exuvie de la partie anterieure du corps.
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Si les rejets des demi-exuvies sont re1ativement rapides (quelques dizaines de
minutes, en general), I'intramue est incomparablement plus longue que chez 1es
Isopodes epiges. Chez les St. virei adultes, la mue dure au total 13-14 jours pour les
d, 8-13 jours, en moyenne, pour les <;J au repos sexuel. Les mues parturielles de ces
derni~res durent 14 jours en moyenne (12-16 jours) et leurs mues intermediaires,
postgestatives 10-11 jours. Mais, chez de grands adultes, presumes tr~s ages, 1a mue
peut demander jusqu'a 16-21 jours.
La premi~re mue postmarsupiale du jeune, qui survient environ 2 mois apr~s sa
liberation, est la plus courte de toutes, mais demande neanmoins deja 83h30 mn en
moyenne.
La mue des Stenaselles (St. virei hussoni) demande donc environ 10 fois plus de
temps que celle d'un Asellote epige, a taille egale (Asellus aquaticus).
Les intermues des adultes sont extremement longues: 9-12 mois chez les d QU les
<;J au repos sexuel, mais 15-16 mois et parfois jusqu'a 18 mois, pour les intermues de
reproduction de celles-ci. Dans les memes conditions, les intermues homologues de
l'epige A. aqllaticus sont 10, IS- et meme 20 fois plus courtes. Des intermues tr~s
longues, annuelles au quasi annuelles, etaient deja connues chez Ie Spheromien
cavernicole Caecosphaeroma bllrgundum. La premi~re intermue libre des jeunes
Stenasellus dure deja quelques 2 mois 1/2, au lieu de quelques jours seulement chez
les Asellotes epiges.
En consequence, la longevite des Stenaselles est considerable. Les observations
realisees, tant dans les biotopes cavernicoles que dans les elevages, tendent a prouver
que la duree de vie des sous-esp~ces karstiques (St. v. hussoni et St. v. buchneri)
atteint couramment une douzaine d'annees pour les d et au moins 15 ans pour les
<;J. La Iongevite des esp~ces voisines St. buili et St. breuili doH etre au moins egale
ou superieure. On peut donc affirmer que la longevite naturelle des Stenaselles est
10-15 fois plus forte que celle d'une forme epigee de taille egale, appartenant au
meme sous-ordre (A. aquaticus). Le ralentissement des processus vitaux, qui affecte
les organismes souterrains, apparait parfaitement chez les Stenaselles, qu'ils soient
d'origine karstique ou phreatique.
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TROISIEME

CHAPITRE

OBSERVATIONS
SUR LE CYCLE BIOLOGIQUE
DE STENASELLUS
VIREI

Ces observations
ont ete, pour la plupart, realisees grace aux elevages expenmentaux de la grotte-Iaboratoire
de Moulis et du laboratoire de Biologie Animale et
Generale de I'Universite de Dijon. Nous envisagerons en premier lieu Ie cycle genital
de la femelle adulte, avec des considerations
sur sa periodicite,
tant en milieu
naturel qu'en elevage, puis Ie developpement
de I'Organisme, ou nous distinguerons
les phases intramarsupiales
des phases extramarsupiales
ou libres.
I - CYCLE GENITAL

-

ET PERIODICITE

DE LA REPRODUCTION:

Les questions suivantes seront abordees successivement:
Appareil genital, dimorphisme
sexuel et intersexualite.
Mue parturielle de la femelle et accouplement.
Intermue de reproduction
de la femelle.
Periodicite de la reproduction.

A. Appareil genital, dimorphisme
sexuel et intersexualite:
Une attention particuliere sera apportee a certains caracteres sexuels externes 9, qui n'ont
pas leur equivalent chez les Asellotes habituellement etudies: oostegites des maxillipedes, sutures tergales du pereionite I, etc ...
I. Dimorphisme sexue/: Chez la plupart des Isopodes, il est relativement facile de distinguer,
de prime abord, une 9 d'un d, les deux sexes differant souvent par plusieurs caracteres qui
portent sur Ie corps lui-mcme ou sur certains appendices.
a. Corps: Envisagcons tout d'abord la taille. Chez de nombreux lsopodes, Ie d est plus grand que
la 9: cas d' Asellides epiges, comme Asellus aquaticus. Pour cette espece, Balesdent (1964) cite
des differences de taille atteignant 3-5 mm, a I'avantage du d et nous avons retrouve ces
differences dans les populations de Dijon. C'est aussi Ie cas des Spheromiens. Chez St. virei, au
contraire, Ie d adulte est toujours plus petit que la 9 au meme stade. rai deja mentionne 1es
valeurs de 7-9 mm, pour les d et de 8-11 mm, pour les 9 (Magniez 1968a). Dans la sous-espece
St. v. hussoni, Jes tailles absolues atteintes par Ies adultes sont eminemment variables d'une
station a I'a';tre, mais la difference entre les deux sexes demeure toujours presente. Dans la
population naturelle du Goueil-di-Her (Magniez 1973a, fig. I Bet fig. 28B du present travail), la
moyenne pour Ies d etait de 8,04 mm (6-9,9 mm), tan dis que celie des 91 atteignait 9,66 mm
(7,8-12,1 mm). Cette difference de taille se retrouve dans les quatre autres sous-especes de St.
virei, mais aussi chez d'autres Stenasellus (cf. premiere partie). La difference de taille existe
aussi dans les genres exotiques de la famille: ainsi, chez Mexistenasellus parzefalli ou chez
Parastenasellus clwppuisi. Cette observation cst importante, car elle est a relier aux particularites de I'accouplement et a l'ecologie des Stenaselles (cf. premiere et seconde parties).
La 9 adulte, en cours de gestation, montre un leger elargissement du pereion, principalement
au droit des pereionites III et IV. Le phcnomene est bien net chez St. v. hussoni (Magniez
1968a), mais beau coup moins perceptible dans les autres sous-especes ou chez St. buili. Cette
dilatation transversale du pcreion de la 9 ov. n'est toutefois jamais aussi importante que celie
observee sur les Asellidae epiges, comme A. aqua ticus (Balesdent 1964).
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Chez St. I'. hussoni, la teinte rose du corps, due aux pigments de I'hemolymphe
(Magniez
1968a), est souvent, dans une population
don nee, plus intense chez les 0 que chez les 9.
Parmi les differences d'aspect entre les deux sexes, une place particuliere doit etre accordee a
un caractere decouvert par Racovitza (1950), au niveau du pereionite I. Chez les 0 de tous ages,
comme chez les 9 juveniles (90), Ie tergite du premier pereionite libre est d'une seule venue,
sans aucune suture visible. Racovitza
avait observe que, chez les 9 adultes qu'il avait a sa
disposition,
il existait, en surface du tergite du pereionite
I, deux sillons articulaires bien nets,
separant deux pieces triangulaires dans les angles anterieurs de la plaque tergale (Magniez 1968a,
fig. 10 et pI. 11/3 du present travail). Lanza (1966) a represente ces pieces sur l'habitus de la 9
adulte de St. pardii. rai pu observer cette particularite,
non seulement
dans les cinq sousespeces de St. virei (Magniez 1968a), mais aussi chez d'au tres especes europeennes
(genre
Stenase/lus) et chez des especes exotiques (Mexistenase/lus wilkensi).
Ces pieces laterales du pereionite I portant a leur face sternale Ie coxopodite
du pereiopode
I
(pI. 11/4), Racovitza leur avait attribue la valeur d'aires precoxopodiales.
Sans vouloir discuter
ici ce probleme de morphologic,
je signale qu'a ma connaissance,
les Stenasellidae sont les seuls
Isopodes a presenter une telle particularite.
Du point de vue biologique, ce caracterc semble egalement fort interessant. A la suite de
l'examen de nombrcuses
9 de St. v. hussoni, j'ai pu etablir que les sillons articulaires tcrgaux du
pereionitc
I apparaissent
seulement
lors de la premiere mue parturielle
de la 9 et qu'ils se
maintiennent
ensuite, sa vic durant, me me pendant les intermues de repos genital. Ce caractere,
si sa generalite se verifie, permettrait
donc de reconnaftre une 9 nu/lipare (mais deja consideree
comme adulte, car munie d'oostegites
reduits), d'une 9 qui s'est deja reproduite.
b. Appendices: Nous envisagerons uniquement
Ie cas des appendices autres que les pleopodes I
et II 0 (ces derniers, jouant un role actif dans la copulation,
seront etudies dans Ie paragraphe
suivant). De meme, l'etude des oostegites, dependances
des pereiopodes anterieurs et des maxillipedes, sera faite plus loin.
Chez St. virei, ces appendices sont pratiquement
identiques dans les deux sexes. Le pereiopode IV du 0 n'est, ni raccourci, ni transforme en "crochet nuptial", comme c'est la regIe chez
les Asellidae. Cependant,
dans certaines especes exotiques,
Ie pereiopode
I du 0 cst, a taille
egale, plus puissamment
arme d'epines propodiales que celui de la 9 (Mexistenasellus parzefalli),
alors que chez d'au tres (Magniezia laticarpa), ce sont les carpopodites
des pereiopodes
II a IV
du 0 qui sont plus robustes et mieux armes que ceux de la 9, (Birstein 1972). Rappelons enfin
que, chez St. virei, I'exopodite
du pleopode
IV de la I; peut comporter
davantage de soies
plu meuses distales que celui du 0 (sous-especes
buchneri et 111Issonien particulier, Magniez
1968a), mais cette difference semble due simplement
au fait que la 9 atteint des tailles bien
superieures.
Chez la 9 des Stenasellides,
Ie sternite du pleonite I est dCpourvu d'appendices,
sauf dans les
rares cas d'intersexualite
(Magniez 1963 et p.129). Lcs appendices du pleonite II sont toujours
deux petites pieces triangulaires,
sans role apparent,
identiques,
a la taille pres, a celles que
portent tous les jeunes quand Ie sexe n'est pas encore exterieurement
discernable (cf. fig. 6A et
40H).

2. Caracteres sexuels fonctionnels du IllIile:
a. Caracteres sexuels externes: Papilles genitales, pleopodes I et II:
aI. Les orifices genitaux 0 sont situes a l'extremite
d'une paire de longs processus tubulaires, a
section legeremen t ellipsoidale.
Comme pour les Asellidae (Balesdent
1964), il convient de
nommer
ces organes papil/es gcnitales et non sty lets copulateurs
(Needham
1938) ou penis
(Racovitza 1920), car ils ne jouent aucun role dans la copulation proprement
dite.
Chez les Stenasellidae, les papilles genitales sont plus longues que chez les Asellidae, car leur
insertion cst plus laterale. Elle se fait pratiquement
sur I'angle interne du coxopodite
du dernier
pereiopode
et non sur Ie sternite VII lui-meme, comme c'est Ie cas des Asellides, en particulier
des formes americaines
du genre Lirceus (Magniez 1968a). Celles de St. I'. hussoni ont etc
decrites en detail par Racovitza (1950). Dans toutes les especes examinees, l'extremite
de ces
organes est terminee en biseau et a un diametre tel qu'il leur permet de s'adapter a I'orifice
proximal de I'organe copulateur
situe du meme cote du 0 (second article de I'endopodite
du
pleopode II correspondan 1).
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PLANCHE Vlll
28. Extremite d'un pereiopode

lli d'un St. virei llussoni

0 de

7 mm en periode

d'intramue.

29. Coupe dans Ie pereionite
Vll d'un 0 adulte de Metastenasellus congolensis: I = glande
androgcne;
2 = vesicule semina Ie (dilatation
du canal deferent);
3 = faisceaux de spcrmatozoides; 4 = un caecum enterique. Face dorsalc
gauche, e = 20 J1-

a

«

30. Coupe longitudinale

dans Ie segmen t thoracique
VI d'une
de St. virei /mcllneri de 10,2
mm, en intermue parturielle:
I = ovaire (vide); 2 = portion proximale evasee de 1'oviducte,
parois minces et plissees
ce stade; 3 = portion mediane de l'oviducte;
4 = portion distale
ectodermique
de 1'oviducte; 5 = orifice genital trcs grand et entoure d'une plage de chitine
mince et plissee; 6 = marsupium et un oostegite IV; 7= cavite generale; 8 = muscle longitudinal
sterna!, e = 50 J1-

a

«

31. Coupe longitudinale
dans Ie segment thoracique VI d'une
adulte au repos genital, de 14,5
mm, de St. huili: I = orifice genital en fente minuscule, non fonctionnel,
entoure de cuticule
epaisse; 2 = oviducte
parois epaisses et lumicre trcs reduite; 3 = epiderme; 4 = mtiscle
longitudinal
sternal; 5 = cavite generale; 6 = invagination
chitineuse dans la portion ectodermique de l'oviducte, e = 50 J1- Face ventrale
droite.

a

a
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a2. Pleopodes I: composes
chacun d'un protopodite
subquadrangulaire
muni d'une forte musculature et d'une rame unique (exopodite)
lamellaire, armee de tiges marginales, ils protegent au
rep os les pleopodes II en les recouvrant. Cette protection est totale, saul' pour Ie genre Metastenaselllls (Ma::,niez 1966a). Chez ces Stenasellidae d'Afrique centrale, l'endopodite
des pleopodes
II d est tres long et rigide. Au repos, il est porte contre la face sternale de I'opercule (exopodite
du pleopode
III), dirige vers I'arriere et sa moitie distale reste
IllI (Magniez
1966a). En
erection, les pleopodes 1 peuvent tourner de plus de 90° autour de leur insertion. lis sont alors
pratiquement
verticaux ou meme un peu inclines vers l'avant. Dans cette position, ils pennettent de guider les papilles genitalcs vers Ie pleopode II correspondant.
Lors de la copulation,
ils
semblent capables, grace a leur forte musculature,
de maintenir les pereiopodes
IV et V de la 9 a
I'ecart de I'orifice genital du cote interesse (cf. p.135). La structure
de ces appendices
a etc
etudiee dans la description originale de chaque espece.
a3. Pleopodes IJ: Leur structure
a etc etudiee en detail (Magniez 1966a, 1968a, Magniez et
Henry 1969 et partie faunistique
de ce travail), car c'est Ie plus important
des criteres utilises
dans les differentes
diagnoses. Ces appendices
birames, fortement
muscles, posscdent un endopodite biarticule,
porte replie sur lui-meme au repos. Les articulations
protopodite-premier
article et premier-second
articles, sont tres mobiles (la microscopie electronique
a balayage, cf.
pI. 111/6, rend facilement
compte de I'existence,
a ces niveaux, de larges plages ondulees de
membrane articulaire),
aussi, cette rame peut-elle s'allonger considerablement
en se deployant.
En erection, l'article proximal joue Ie role d'un long manubrium pour Ie distal, qui est I'organe
copulateur
proprement
dit. II est tres different dl' cclui des Ascllidae et beaucoup plus primitif.
11 a la forme d'un entonnoir
irnparfait, construit par reploiement
d'un article initialement
plan
et foliace, autour de sa nervure longitudinale
mediale. Les stades intermediaires
de sa morphogenese, chez Ie d juvenile de St. I'irei (cf.p.192),
rendent bien compte de son architecture
dCfinitive. Lcs marges laterales se rejoignent, mais ne se soudent pas. L'orifice proximal, generalement grand, rc~oit I'extremite
de la papille genitale situee du meme cote et collecte ainsi Ies
faisceaux
de spermatozoides
emis par celle-ci. L'orifice distal, generalement
plus petit, est
diversement
conforme
selon les especes, parfois arme d'epines (St. du groupe brellili) ou de
denticules epicuticulaires
(St. du groupe virei) , ou me me d'un long pinceau de soies inserees
interieurement
au conduit et dirigees distalement
(St. breuili et Mexistenaselllls parzejalli),
(Magniez 1973b, fig. 2K,L). L'extremite
de cet organe vient s'adapter a I'orifice genital correspondant de la 9, lors de la copulation.
La face interne de I'infundibulum
de I'organe copulateur
est garnie, chez de nombreuses
espcces, de rangees de courtes soies a direction distale (Magniez
1968a, fig. 3A,B,C). Leur role est peut-etre de guider la progression des spermatozoides
vers
I'orifice efferent de I'organe copulateur,
ou de s'opposer
leur reflux vers I'orifice afferent
proximal.
b. Appareil genital proprement dit: II possede, chez les Isopodes, une organisation
tres homogene, deja decrite (Vandel 1925). Depuis, de nombreuses
recherches ont etc entreprises,
sur
l'anatomie
de cet appareil, en vue notamment
de localiser la glande androgene
(BalesdentMarquet en 1958, sur A. aqllaticlls; Juchault en 1966, sur 96 especes d'Isopodes, entre autres).
Chez St. I'irei, dont I'appareil genital d a etc disseque a de nombreuses
reprises, en vue de
realiser des preparations
extemporanees
de plaques metaphasiques
des divisions de maturation
de la spermatogenese,
cet appareil est pair, comme chez les au tres formes de I'ordre. De chaque
cote du corps, trois utricules testiculaires
tres globuleux sont situes, respectivement,
dans les
regions tergales des pereionites
II, 1II et IV. IIs debouchent
dans un conduit longitudinal
tergal
pair, dont Ie trajet a pu etre suivi sur toute sa longueur, grace a des coupes histologiques
seriees
(St. virei et St. lilIi/i). Chez Stenaselllls, la partie anterieure de ce canal dCferent, legerement
elargie, joue Ie role de vesicule seminale. Au cours de la mue, Ie tegument dorsal etant tres
transparent,
les conduits genitaux des d prets a la reproduction,
apparaissent
tres refringents,
par suite de la presence,
dans leur lumiere, de faisceaux de spermatozoides
alignes parallelement. La portion posterieure
des canaux dCferents se prolonge dorsalement jusqu'au niveau
du pereionite
VII, puis s'inflechit
brusquement
en direction latero-ventrale,
pour atteindre la
base de la papille genitale situee du mcme cote. La glande androgene de St. l'irei a etc observee
en premier lieu par Juchault.
File est etroitement
localisee a la surfac~ de la portion de canal
dCferent situee dans Ie pereionite VII. Chez un St. buili d adulte de grande taille, elle se presente

a

a

126

G. MAGNIEZ

sous forme de minuscules amas de quelques cellules, dissemines sur les canaux dCferents, egalement dans Ie pereionite VII, mais seulement au niveau de leur partie terminale sternale, pres des
insertions des papilles genitales. Chez Metastenasellus congolensis, la portion distale des canaux
dCferen ts, au niveau du pereionite
VII, cst renflee en vesicule seminale (diametre 100-150 J1 au
lieu de 40 J1 ail!eurs), ou les spermatozoides
sortt stockes. La glande androgene forme un massif
de 50 x 60 J1 environ, situe sur la paroi dorsale de ces canaux deferents,
tout pres de la
membrane
articulaire
unissant les tergites du pereionite
VlIet du pleonite I, en un point ou
chaque canal cst encore dorsal par rapport au caecum enterique situe du meme cote (pI. VIII,
29). Selon mon collegue F. Graf, que je remercie d'avoir bien voulu examiner ces coupes seriees,
il existe aussi un amas de cellules glandulaires sur la paroi dorsale du canal dCferent, au niveau
du pereionite VI. II faudrait capturer et reetudier cette tres rare espece congolaise pour savoir si,
effectivemcnt,
elle possede une repartition
segmentaire
du tissu androgene, comme c'est Ie cas
chez les Isopodes inferieurs aux Asellotes (Juchault
1966). Chez les 0 de St. virei manifestant
des vclleites d'accouplement,
on peu t voir des faisceaux de spermatozoides
depassant largement
des orifices genitaux,
au sommet des papilles genitales. Comme I'avait observe Racovitza
(1950), les cellules genitales 0 sont liberees par leur extremite flagellaire.

3. Caracteres sexuels j'onctionnels de la [emelle:
a. Caracieres extemes: Envisageons successivement
I'aspect des orifices genitaux et les oostegites:
al. Orifices genitaux: II yen a toujours une paire, relativement
eloignes I'un de I'autre et portes
par Ie sternite du cinquieme pereionite (sixieme segment thoracique).
lis sont, en general, situes
un peu en avant de la portion interne du coxopodite
V correspondant,
mais cette position varie
un peu dans les differents genres (Magniez 1972a, fig. IJ et 4G; fig. 34M du present travail).
Lors de la description
des gran des especes Mexistenasellus parze[alli et M lVilkensi, j'ai eu
I'occasion
de les situer pour ces formes. Ceux de St. virei ne sont bien visibIes que lors de
I'intermue
de reproduction,
par suite de la minceur et de la transparence
de la cuticule sternale.
En fixant une 9 en cours de ponte, on peut avoir la chance d'observer un (leuf engage dans I'un
ou I'autre orifice. Celui-ci cst alors circulaire et ses Icvres, legcrement extravasees et formees
d'une cuticule souple, forment une sorte de court tube,. qui s'oriente en direction de I'avant,
c'est-it-dire vcrs la cavite incubatrice.
Au cours de ce passage, ,'oeuf s'allonge, car son diamctre
cst superieur it celui de I'orifice genital. Sur une 9 de St. I'. hussoni de 9 mm, prete it pondre, ce
sont deux fentes, orientees presque longitudinalement,
d'environ 180-190 J1 de long. Ces fentes
sont arquees "t la levre externe cst legerement
convexe, tandis que I'interne
cst concave.
Je n'ai pas observe d'ofllementation
cuticulairc,
comme chez A. aquatiC/IS (Balesdent 1964, p.

46).
Apres examen externe des Stenaselles 9, la question se pose de savoir si les orifices genitaux
sont ouverts ou non, en dehors des phases de reproduction.
Chez les 9 subadultes, donc encore
nullipares, I'orifice genital n'est pas ouvert et la cuticule est continue en ce point. Chez les
adultes en repos sexuel (91), la position des orifices genitaux, difficiles it reperer, se signale, de
chaque cbte, par un leger epaississement
cuticulaire grossierement
ovale, de 50-60 J1 de grand
axe longitudinal.
Au centre de cette zone, une fente etroite semble representer
I'orifice. Des
coupes longitudinales
seriees, sur une 91 de St. buili, montrent,
it I'evidence, que les. orifices
genitaux sont totaIement
clos lors de cette periode de rep os sexuel. Vne courte invagination
cuticulaire,
qui corrcspond
aux levres de I'orifice, se termine en cuI-de-sac, dans la partie dis talc
de I'oviducte, si bien que celui-ci ne s'ouvre pas it I'exterieuf.
Vne observation de cet ordre avait
ete faite sur Porcellio, par Van del (1925). Le cas de St. virei scm ble identique it eelui de St.
huili. II cst donc interessant de constater que toute fecondation semit alors impossible avant Ie
debut de la mue parturielle.
Par contre, chez la 9 prete it pondre, les coupes seriees montrent
que I'orifice genital cst grand et entoure d'une vaste plage ou la cuticule cst mince et fortement
gaufree, ce qui cst I'indice d'une grande elasticite. Chez la 91, au contraire, au voisinage de la
fente minuscule indiquant I'emplacement
de I'orifice genital, la cuticule reste plane, d'epaisseur
et d'aspect normaux (pI. VIII, 30, 31).
a2. Oostegites: Chez les Stenasellides,
ils sont portes par les maxillipedes et les quatrc premiers
pereionites
libres. 11n'en existe jamais en arriere du pereionite IV, eomme on Ie constate parfois
dans d'au tres groupes d'[sopodes.
i\pres leur apparition,
ces organes son t permanents chez la 9
adulte. Tou tefois, leur aspect differe scIon I'etat de la 9: forme non fonctionnelle
de petites
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languettes non jointives, lors des intermues de rcpos genital (Magniez 1968a, fig. 2F,G,H; fig.
31H du present travail) et forme fonctionnelle,
donnant la poche incubatrice,
caracteristique
des intermues de reproduction
(fig. 321,J,K).
Conditions de l'apparition des oostegites: On sait que les oostegites sont totalement absents
chez les jeunes 9. Chez A. aquaticus, ils apparaissent,
sous la forme non-fonctionnelle,
pour une
taille de 3,5-5 mm environ (Balesdent
1964, p. 53). La constance de ce phenomene
a perm is a
Balesdent (1964, p. 68), de dCfinir une periode prepuberale [emelle, comprise entre Ie debut de
l'apparition
de ces organes et la mue qui les rend fonetionnels
pour la premiere fois.
Les observations relatives a St. virei ou aux autres Stenasellides sont quelque peu differentes:
- L'apparition
des oostegites cst exceptionnellement
tardive: sur de nombreuses
9, capturees
juveniles et elevees au laboratoire
(St. v. lzussoni en general), ces organes apparaissent pour une
taille moyenne de 6,8 mm, pour les 9 du Mon t-de-Chac, de 7,1 mm, pour celles du Lespiougue,
de 7,3 mm, pour celles du Bedat et du Sauvajou. L'examen des lots captures dans la nature
confirme ces resultats. Dans ces lots, les 9 de taille inferieure aux moyennes ci-dessus sont tres
generalement
depourvues d'oostegites.
Dans de tres rares cas, cette apparition est plus precoce.
Citons notamment
3 9 de 4-4-4,5 mm, d'origine interstitielle
(St. v. hussoni des graviers du
Goueil-di-Her),
deja pourvues de leurs oostegites. Pour cette derniere station, I'apparition
des
oostegites cst pourtant particulierement
tardive, puisque la taille moyenne d'un lot de 23 9° est
de 7,54 mm. Les plus gran des 9 d'aspect juvenile de ce lot atteignent 9 et 9,6 mm, alors que la
taille maximale des 9 y est de 12 mm environ (Magniez 1968a, 1973a). On peut donc faire ici
deux remarques:
d'une part, la taille pour laquelle se forment les oostegites paraft tres cons tante, dans certaines
populations
(Mont-de-Chac),
mais beaucoup
plus variable dans d'autres
(Goueil-di-Her)
et, d'autre part, cette apparition est pratiquement
toujours extremement
tardive, les 9 ne formant des oostegites que lorsqu'elles ont atteint une taille elevee (souvent les 2/3
de la taille maximale de l'espece, parfois plus).
- Bien que fort peu d'individus aient pu etre eleves au laboratoire depuis leur naissance jusqu'ii
la puberte, de nombreux ont etc suivis durant plusieurs annces de leur peri ode juvenile. II cst
ainsi possible d'affirmer que les oostegites n'apparaissent
qu'a un age avance, sur des individus
de quelques 7 ans, parfois plus (lOans!
). La phase juvenile cst tres longue, en eonformitc
avec
ce qui a etc observe sur la longevite tot ale des Stenaselles.
- Lcs oostcgites apparaissent
avec une taille peu diffcrente de ce qu'elle sera chez l'adulte: il
n'y a pas de periode de croissance progressive de leur longueur, couvrant plusieurs intermues,
com me cela existe chez les Aselles.
- En correlation
avec cette observation,
il faut ajouter que les oostegites peuvent apparaftre
d'emblee sous leur forme [onetionnelle, c'est-a-dire qu'une 9 sans oostegites, d'aspect juvenile
(90), mais dont la taille cst elevee, peut subir une mue parturielle
qui forme directement
une
poche incubatrice.
Ce phenomene
sera evoque plus loin. En elevage, il cst apparu qu'environ
10% des 9° (St. v. lzussoni du Mont-de-Chac),
acqueraient directement
des oostegites fonctionnels, tandis que les autres les formaient a l'etat reduit. La pcriode de prepuberte,
dCfinie chez
les Aselles, peut donc ici etre nulle, ce qui compense tres partiellement
Ie caractere extremement tardif dela puberte.
- Normalement,
tous les oostegites apparaissent
simultanement,
au cours de la me me mue.
Toutefois,
chez de rares individus, les oostegites non fonctionnels
se forment en deux fois. II
peut y avoir une premiere poussee incompletc,
soit symetrique (oostegites sur P3, parexemple),
soit asymetrique
(oostegites sur P2+P3+P4 gauches, par exemple). Dans ces cas, la mue suivante
(6-8 mois plus tard), amene une regulation complete du lot d'oostegites.
Jc n'ai jamais observe
d'absence
de l'une ou l'autre de ces pieces, lorsque leur apparition
se fait sous la forme
fonctionnelle
et la poche incubatrice cst toujours complete.
Oostegites des maxillipedes: On sait que Ie maxillipede des Asellidae cst muni d'un vaste
epipodite subquadrangulaire
indure, arme de soies marginales (fig. 2A). Cette production
coxapodiale cst presente chez tous les individus, quels que soient leur age et leur etat, et pratiquement identique chez les 0 et les 9. Le maxillipede des Stenasellidae est totalement
depourvu de
cette formation
(fig. 2B) et son aspect rappelle plutot eelui de l'appendice de certains Cirolanides, des Spheromiens
ou des Microcerberidae. La constance de ce caractere a etc utilisee pour
distinguer les deux families d'Aselloidea (ef. partie faunistique du present travail).
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Chez les Asellides, Ie maxillipede
de la Y adulte porte, en plus, un petit lobe eoxopodial
interne qui, lors de la mue parturielle,
se developpe
en une palette plane, munie de soies
plumeuses
direction caudale ("Wasserstrudelapparat"
ou "Putzapparat",
des auteurs de langue
allemande, cf. Gravier 193 I, p. 345 et suiv., et Balesdent 1964, p. 52; fig. 2A). Chez St. virei.et
Ia plupart des Stenasellides,
ce petit lobe charml et muni d'un muscle moteur donne, lors de la
mue de reproduction
de la 9, non pas un "Wasserstrudelapparat",
mais un veritable oostegite
glabre, de grande surface et identique d'aspect
ceux des pereiopodes
I-IV, quoique de taille
moindre (cf. Racovitza 1924, p. 84 et fig. 2B et 31G). rai meme observe (Magniez 1973b, fig.
I OJ, que la 9 de I'espece americaine Mexistenasel/us parzefalli porte, lors de I'intermue parturielIe, deux lamelles
allure d'oostegite,
sur chaque maxillipede:
I'interne, identique et homologue
de celie de St. virei, plus une lamelle portee par la marge externe du coxopodite,
glabre comme
I'interne. Ces deux formations
temporaires
sont tres reduites sur la 9 au repos genital (Magniez
1973b, fig. lC). Dc telles formations
temporaires
existent chez certains Cirolanides et surtout
chez les Spheromiens cavernicoles, comme Caecosphaeroma burgundum, selon Husson et Daum
(1953).
Par ces caracteres
sexuels temporaires
9, les Stenasellides se rapprochent
plus des
Isopodes primitifs, comme les Flabelliferes, que des autres Asellotes.
b. Appareil genital: Chaque ovaire possede une paroi propre, en continuite
avec celie de I'oviducte et s'ctend sur toute la longueur du thorax, debordant meme dans Ie pleonite I maturitc.
Son diametre cst tres variable, scion I'etat de la 9. Au maximum de developpement,
les deux
caecums enteriques
et I'intestin
sont completement
refoules en position ventrale. Vne zone
germigene existe Ie long de la genera trice externe de I'ovaire. Peu de temps avant la ponte, les
deux ovaires offrent I'aspect de cylindres volumineux.
Les ovocytes murs, en forme de disques
epais, presses les uns contre les autres, sont disposes sur une seule ran gee dans les portions
anterieure
et posterieure de I'ovaire, mais sur deux rangees en quinconce dans la partie mediane,
de diametre plus grand. Apres la ponte, les ovaires, presque totalement
vides de leur contenu,
sont refoules dorsalement
par I'intestin et les caecums enteriques, leurs parois dorsale et ventraIe entrant presque en contact.
Les oviductes, courts, partent de la partie latero-externe
de I'ovaire correspondant,
en formant un large entonnoir
proximal, aplati dorso-ventralement.
Chacun contourne par I'exterieur
Ie caecum enterique ainsi que les muscles longitudinaux
sternaux du pereionite V, pour arriver
I'orifiee genital situe du me me cote. Leur aspect cst tres different chez la 9 au repos genital et
chez celie en cours de reproduction.
Dans Ie premier cas, ce sont des conduits de faible diametre
(80 /l environ, chez St. buili, une cinquantaine
de /l seulemen t chez St. virei), dont la lumiere
cst tres reduite (moins de 20 /l, dans la grande espece). La paroi est alors tres epaisse, formee de
cellules prismatiques
tres hautes, aux noyaux ovoides volumineux.
Apres la ponte, I'oviducte cst
un conduit beau coup plus rectiligne, par refoulement
du caecum enterique.
Ses parois sont
minces et plissees et sa lumiere cst beaucoup plus grande. A ce stade, il semble qu'un bouchon
cellulaire en assure I'obturation
dans la region mediane. II conserve cet aspect durant toute
I'intermue de reproduction
et I'on ne trouve alors que de tres petit ovocytes dans I'ovaire.
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4.lntersexualite:
a. Gent!ralites: Chez les lsopodes, certains groupes montrent
des cas d'hermaphrodisme
fonctionnel. Suivant Juchault (1966), plusieurs modalites son!
considerer: hermaphrodisme
proterandrique des Isopodes parasites, hermaphrodisme
proterandrique,
puis simultane des OniscoF
des Rhyscotidae e! enfin hermaphrodisme
proterogynique
des Anthurides (Cyathura carinata).
Chez les Asellotes, les sexes sont separes et facilement reconnaissables,
les caracteres sexuels
ex ternes etant tres marques. OlCZ les Asel/oidea (Asellidae + Stenasellidae), en particulier,
les
pleopodes
I et II, ayant subi une evolution et une specialisation
extremement
poussees, ont
perdu toute fonction
operculaire
ou branchiale.
Leur taille s'est beau coup reduite et ils ne
conservent plus qu'un role purement sexucl, au moins chez Ie 0.
b. Rappel: Les Stenasellides
possedent
un picon d'aspect
tres particulier:
Ie pleotelson
cst
precede de deux segments libres (pleonites I et II) remarquablement
bien developpes, contrairement
ce que I'on observe chez les Asellides (fig. 3A,B). Les jeunes Stenaselles,
des leur
naissance,
montrent
tous cet aspect. Lors de leurs premiers stades (cf. p.179), ils sont tous
semblables:
Ie pleonite I ne porte pas d'appendices,
tan dis que Ie pleonite II porte une paire de
petites pieces triangulaires
qui ont exactement
la forme des futurs pleopodes II de la 9 adulte.

a

a
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FIGURE 30
Pseudohermaphrodisme

masculin

externe

chez St. I'irei:

A. I'leopode 1 droit, face sternale (L = 780 P), d'un d adulte de St. v. l111ssolli de 7,5 mm, du
Mont-de-Clwc.
La musculature n'a pas etc figuree (cf. fig. 4A et Magniez 1968a, fig. 3D).

S

B. Cas d'une 9 adulte de 9 mm (St. I'. irliSSOlli de Moulis, cf. texte
c3/3). Les plcopodes II (L
= 625 p) sont normaux;
seul Ie droit a etc figure en vue sternale. II existe de plus un seul
pleopode
I, ,I droite, dont Ie protopodite
porte un crochet retinaculaire
bien developpe, mais
sans utilite, faute de symetrique.
Un minuscule exopodite distal glabre existe, (L = 510 P).

S

C. Cas d'une 9 adulte de 9,85 mm (St. v. !llIssolli du Mont-de-Chac, cf. texte
c3/5 et Magniez
1963, fig. I C et 3G). Les pleopodes II sont normaux.
Le sternite du pleonite I porte un seul
pleopode de type d imparfait,
droite. Ni rctinacIe, ni articulation
protopodio-exopodiale,
mais
un petit groupe de soies exopodiales distales, (L = 630 p).

a

S

D. Cas d'une 9 adulte de 9,2 mm (St. v. hliSsolli du Goueil.di.Her,
cf. texte
c3/4). Les
plcopodes II sont normaux. II existe un seul pleopode I, de grande tailIe (L = 720 p), ,I gauche,
dcpourvu
de rctinacle et d'articulation.
Par contre, les muscles sont totalement
dcveloppcs et
I'armature
de soies exopodiales
est encore plus importante
que chez un d, tant sur la marge
distale que sur l'interne.

S

E. Cas d'une 9 adulte de 9 mm (St. v. hllssolli de Moulis, cf. texte
c5). Les plcopodes I de
type d sont pratiqucment
symetriques
et presque parfaits (l'appendice
droit manque toutefois
d'articu!ation
et de soies exopodiales margin ales internes), (L = 730 et 765 p).
F. Plcopodes II de la mcrne 9. On rernarque une protuberance
sur la marge externe, au niveau
de la soic exopodiale
(s), rappelant Ie premier stadc de la morphogencsc
normalc du d juvenile
(cf. fig. 44 I,J), (L = 610 et 620 p).
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Comme par ailleurs, les caracteres sexuels externes n'apparaissent que beau coup plus tard (I),
(orifices genitaux d ou 9, oostegites), on peut dire que les jeunes ont tous un aspect 9, comme
l'ecrivait Racovitza (1950, p. 57). Lors de la croissance, la transformation d'un jeune en une 9
adulte se fera d'une maniere extremement simple: Ie pleonite I restera depourvu d'appendices,
tandis que les pleopodes II se contenteront de croitre, proportionnellement
la croissance
generale du corps, gardant leur aspect de petites lamelles triangulaires (cf. p. 188). Lors de la
croissance du futur d, au contraire, des phenomenes de morphogenese tres importants vont se
produire au niveau des pleonites I et II: Ie sternite du pleonite I (initialement nul, va bourgeonncr progressivement des pleopodes I (fig. 44); les pleopodes II, initialement triangulaires, de
type 9, vont, au cours de mues successives, se modifier peu peu, pour donner des appendices
birames, dont I'endopodite .se conforme en organe copulateur (fig. 45); (dans Ie mcme temps,
des papilles genitales bourgeonnent sur les coxopodites du pereionite VII, cf. p. 192).
Dans tous les cas, les St. virei qui montrent un aspect externe intersexue plus ou moins
marque sont des 9 subadultes ou surtout adultes, de taille importante. Le phenomene a d'abord
ete signale par Racovitza (1920) sur St. virei et soupr;onne par Chappuis (195 I), sur MetastenaseUlIs congolensis.
Par la suite, j'en ai cite plusieurs exemples chez St. v. !llIssoni (Magniez 1963,
I969b).
c. fnterseXlIes observes: Dc 1961 a 1972, j'ai rencontre 14 individus presentant des signes
d'intersexualite; ils sont decrits ci-dessous, en les regroupant scion leurs affinites:
ci. Une 9 adulte de 9,2 mm, de I'Estelas, munie d'oostegites de repos genital normaux, possedant de petits ovocytes: Ie coxopodite du pereiopode VII gauche porte une papille genitale de
longueur presque normale. Lc coxopodite droit ne porte rien.
c2. Une 9 adulte de 8,5 mm, de I'Estelas, munie d'un marsupium et parfaitement normale par
ailleurs, porte un pleopode II droit bifurque dont l'aspect simule un stade precoce de la
morphogenese du pleopode II birame du d (Magniez I 969b, fig. I E).
c3. Sur 5 individus differents, parfaitement normaux par ailleurs, on voit apparaitre unilateralement, sur Ie sternite du pleonite I, un appendice dont l'aspect rap pelle celui d'un pleopode I
d:
c3/i. Sur une 9<' de 5,5 mm, de la grotte de I'Eglise (Bas-Nistos), presence d'un petit
pleopode I droit.
c3/2. Sur une 9° de 7,2 mm, du Mont-de-Clwc, existence d'un pleopode I gauche, plus
developpe que dans Ie cas precedent, mais sans limite articulairc entre les aires protopodiale et
exopodiale.
c3/3. Sur une 91 de 9 mm, de Moulis, presence d'un pleopode I droit. Le protopodite est
bien developpe et porte un crochet retinaculaire. Un sillon incomplet Ie separe d'un petit
exopodite distal (fig. 30B).
c3/4. Sur une 91 de 9,2 mm, du Goueil-di-Her, existence d'un pleopode I gauche de grande
taille, muni de muscles et de soies marginales exopodiales. II differe de l'appendice du d par
I'abscnce d'articulation protopodio-exopodiale (fig. 300).
c3/5. Enfin, sur une 92 de 9,85 mm, du Mont-de-Chac, presence d'un pleopode I droit bien
con forme, muni de soies exopodiales, mais sans articulation (fig. 30C).

a
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i. On sait que Ies 9 des Asellotes portent une paire de pleopodes de moins que les d. Comme les
quatre paires posterieures sont identiques dans les deux sexes (apl'lendices des pleonites III, IV,
V et uropodes), on a longtemps discu te pour savoir quelle paire d'appendices avait disparu chez
la 9 (plcopodes du pleonite I ou du pleonite II ? ). Comme ces deux p!eonites sont, chez tous
les Asellotes modernes, tres rcduits, la reponse etait difficile et les avis partages. Hansen (in /itt.,
1907) et Racovitza (1920) montrerent que Ie pleonite I des Asellotes 9 cst depourvu d'appendices et que lcs petits pleopodes situes en avant des pleopodes III, sont bien des pleopodes II.
Ce fait cst, comme Ie remarquait Racovitza, particulierement net chez les Stenasellides, dont les
pleonites I et II sont tres grands. Un simple examen microscopique permet de situer, sans erreur
possible, I'insertion de ces lamelles sur Ie sternite du pleonite II. Cependant, dans certaines
publications relativement recentes, on parle encore de "pleopodes I de la 9", faute d'utiliser une
nomenclature morphologique valable pour les deux sexes, au lieu d'une simple designation
enumerative.
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c4. Sur 5 9 adultes, de forte taille, parfaitcment normales par ailleurs, il apparaft, sur Ie sternite
du pleonite I, une paire d'appendices symetriques ou presque, dont I'aspect cst celui des
ph~opodes 1 du d, a differents stades de leur evolution:
c4/1. Une 9 de 7,7 mm, du Mont-de-Chac, capturee en septembre 1961, possedait des
moignons de pleopodes I. Elle s'est reproduite normalement en 1963/64. Au cours de ses mues
successives, la taille des pleopodes 1 s'est accrue progressivement et ils ont acquis des soies et un
retinacle. Dc petits ovocytes etaient visibles dans les ovaires. La 9 est morte en mm 1968, apres
6 ans et 8 mois d'elevage, sans que d'autres caracteres d se soient manifestes.
c4/2. Une 9 de 8 mm, a oostegites de repos genital et ovaires con tenant de petits ovocytes se
trouvait dans un lot de St. v. hussoni du Mont-de-Chac, mis en alcool des la capture. Le sternite
du pleonite 1 portait deux petits appendices de type d, semblables a ceux de la 9 precedente.
c4/3. Une 9 de 8,5 mm, a oostegites de repos genital, du Mont-de-Chac, etait munie de deux
pleopodes 1 de type d, mais depourvus de retinacle et sans articulation protopodio-exopodiale.
Les soies marginales exopodiales etaient deja bien develop pees (Magniez 1963, fig. 3D).
c4/4. Une 9 de 8,5 mm, de meme type et de meme provenance que la precedente, portait
egalement deux pleopodes I d bien formes, munis de soies et d'un retinacle unilateral, mais ces
appendices etaient uniarticules. Apres fixation, les coupes ont montre de tres gros ovocytes, en
cours de vitellogenese, dans les ovaires.
c4/5. Une 9 de 10,25 mm, du Mont-de-Chac, provenant d'un lot conserve en alcool depuis
une dizaine d'annees, portait deux petits pleopodes I encore demunis de soies. Ce cas cst
interessant, car la 9 avait ete fixee juste apres Ia mue parturielle: la poche incubatrice venait de
se former normalement et les ovaires etaient remplis d'enormes ovules, prets a la ponte.
Ces differents cas, plus particulierement Ie premier et Ie dernier, montrent que I'apparition
des caracteres sexuels externes de type d chez ces St. v. hussoni 9 adultes n'est, en aucune
fa<;on, incompatible avec une reproduction normale, les caracteres sexuels 9 temporaires, lies a
la mue parturielle, continuant de se manifester normalement.
c5. Une 91 de 9 mm, de Moulis, portait 2 pleopodes 1 de type d presque parfait (presence de
soies et de retinacle bilateralement); toutefois, I'appendice droit restait depourvu d'articulation
protopodio-exopodiale, tan dis que Ie gauche en etait muni. De plus, les pleopodes II montraient
une marge laterale avec une encoche bien nette, portant la soie exopodiale (s), (fig. 30E,F), ce
qui reproduit Ie premier stade de la morphogenese du pleopode II d partir du pleopode II de
type 9, des jeunes a destinee male (comparer les fig. 30F et 441,1).
c6. Enfin, Ie cas Ie plus evolue est celui d'une vieille 91 de 10,75 mm, provenant du BCdat. Les
oostegites sont au stade de repos genital. Les pleopode II etant encore de conformation juvenile. Le pereionite VII porte deux papilles genitales de longueur presque normale. En coupe, on
n'aper<;oit pas de canaux d6ferents, mais les ovaires de tres faible diametre et tunique epaisse
ne contiennen t plus aucun ovocyte alors que les oviductes existent normalement.
c7. Conclusion: Ces exemples montrent que les cas d'intersexualite atteignant les Stenasellides,
St. virei hussoni en particulier, concernent des 9 adultes, rarement de grandes subadultes. Le
plus souvent, ce sont des individus ages et de grande taille. Leur aptitude
se reproduire
normalement, en tant que 9, ne semble pas affectee. L'aspect intersexue se manifeste par
I'apparition d'appendices de type d au pleonite I, qui normalement n'existent pas chez la 9. II
peut etre plus accentue chez quelques individus (apparition de papilles genitales sur Ie pereionite VII, transformation des pleopodes II). Les appendices qui se forment sur ces 9 rappelient les
stades juveniles intermediaires que I'on observe norlllalement, sur les petits individus en voie de
differenciation externe dans Ie sens d.
Un tel type d'anolllalie, qui attcint egalelllent d'autres Isopodes, a pu etre qualifie de
pscudoherlllaphrodisme masel/lin cxternc (Juchault 1966).

a
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B.Mue parturielle et accouplement chez St. virei:
I. Occurence de la mue parturielle:
a. Rappel: J'ai indique precectemment que les mues observees dans la nature, lors de
visites aux stations cavcrnicoles de St. v. hussoni, concernaient, soit des d, soit des 9
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effectuant une mue ordinaire de croissance, en periode de repos genital. Pour etudier la mue parturielle, il a fallu avoir recours aux 9 placees en elevage. II n'est
d'ailleurs pas possible, par Ie simple examen a l'oeil nu, de prevoir qu'une 9, qui
entre en periode de mue (perte de la demi-exuvie posterieure), va effectivement se
reproduire. II faut suivre l'evolution des mues subies par chaque 9 et observer Ie
comportement de chacune d'elles.
b. Aptitude des femelles iJ subir une mue partun"elle: Les lots d'origine naturelle
comprennent des Stenaselles 9 d'aspects differents. Si l'on elimine les individus de
petite taille, immatures, ainsi que les ovigeres (9 ov.), il reste (cf.p. 89) trois categories de 9: les 9 de taille importante (6,5-7,5 mm, en general), encore depourvues
d'oostegites, que nous avons denommees 90; les 9 munies d'oostegites de petite
taille, non fonctionnels (91) et enfin les 9 munies d'une poche incubatrice vide
(92). Des Ie debut de ce travail, et pour tenir compte des indications donnees par
Monsieur Ie Professeur Husson, j'ai pris soin de realiser des elevages comprenant des
d adultes et des 9 appartenant respectivement a chacune des trois categories
ci-dessus. Un prelevement moyen au Mont-de-Chac (par exemple celui du
8-08-1967: 60 d, 8 90, 22 91,692),
permet d'effectuer simultanement ces trois
essais. Les resultats ont ete les suivants:
b I. Lots comprenant des d et de grande 9 sans oostegites (90), dont on peut
presumer que la puberte est tres proche: selon les cas, ces 9° effectuent, soit une
mue juvenile (pas de formation d'oostegites, simple accroissement de taille), soit
une mue faisant apparaftre les oostegites. Dans ce dernier cas, il faut distinguer deux
possibilites: dans environ 9 cas sur 10 (pour les 90 du Mont-de-Chac), les oostegites
apparaissent sous la forme non fonctionnelle (Ie plus souvent en nombre complet),
mais dans 1 cas sur 10, la mue qui survient forme des oostegites fonctionnels
donnant une poche incubatrice typique. En presence des d, la reproduction peut
effectivement avoir lieu immediatement.
b 2. Lots comprenant des d et des 91: selon les cas, la premiere mue des 9 est, soit
une mue normale, la 9 conservant ses oostegites reduits, soit une mue parturielle,
suivie de ponte. Les proportions de ces deux eventualites sont tres variables, suivant
l'origine des individus, mais il n'y a guere qu'un cas sur 5 de mue parturielle, parfois
beaucoup moins.
b3. Lots comprenant des d et des 92: j'y ai toujours observe que la premiere mue
effectuee par les 9 ramene les oostegites a l'etat non fonctionnel (mue regressive,
dite "intermediaire", supprimant Ie marsupium). Avec de tels lots, aucune reproduction ne peut etre obtenue avant une longue periode de repos, pouvant durer des
annees, bien que des d puberes soient presents.
Ainsi, dans un lot de 9 provenant d'un biotope naturel, seules certaines d'entre
elles sont aptes a se reproduire dans un delai raisonnable (dans Ie courant de I'annee
suivant la mise en elevage). Cette constatation a son importance et sera discutee par
la suite.
b4. Remarque: La mue parturielle pouvant atteindre des 9 dont l'aspect externe
ante rieur est different (9° ou 91), on peut se demander si la presence des d n'est pas
plus ou moins responsable de l'occurence de ce type de mue. Dans ce but, j'ai
realise, parallelement aux precedents, des elevages comprenant uniquement des 9
toutes au me me stade, soit 9° soit 91:
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chez St. virei:

G. Oostegites fonctionnels
partes par Ie maxillipcde (Mxp) et les coxopodites
des perciopodes
I, 2, 3 et 4. On voit que Ie volume de La poche incubatrice cst dclimite essentiellement
par les
oostegites 2, 3 et 4, (St. v. hussoni, 9 de 8 mm, du Mont-de-Chac).

a

H. Oostegites
de la 9 adulte au repos genital (91). Celui des maxillipcdes
cst reduit
une
protuberance
charnue (0); celui des perciopodes
I cst bilobe; ceux despcreiopodes
2, 3 et 4
ont l'aspect de lamelles subquadrangulaires
non jointives (Magniez I968a), (St. v. l'irei 9 de 7,8
mm, du sous-ccoulement
du Volp), (e = 500 p).

- Les lots de grandes 90 montrent que, lorsque ces individus subissent une mue
faisant apparaitre les oostegites, ces derniers Ie font aussi bien sous la forme non
fonctionneIIe (environ 9 cas sur 10, comme precedemment, dans les elevages de
Moulis), que sous la forme fonctionneIIe (poche incubatrice, environ 1 cas sur 10).
- Les lots de 9 I montrent egalement qu'en I'absence de d ceIIes-ci peuvent neanmoins effectuer une mue parturielle.
Dans Ie premier cas, comme dans Ie second, I'examen de la 9 effectuant une mue
parturieIIe revele des ovaires tres developpes et bourres d'ovocytes de grande taiIIe,
bien visibles, par transparence, juste apres l'exuviation. les 9 atteintes par cette mue
de reproduction sont donc ceIIes dont la maturite genitale est achevee, ceIIes qui
sont pretes a la ponte. Ces observations sont conformes a ceIIes de Verhoeff (1917,
1920, sur Oniscus), de Vandel (1924, 1925, sur Trichoniscus, Ligidium, Philoscia),
de Legrand (1955, sur les Oniscoides en general) et de Balesdent (1964, sur A.
aquaticus).
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2. Premier temps de fa mue parturielle: exuviatiol/ posterieure:
La demi-exuvie posterieure
concerne les trois pereionites postcrieurs (V, VI et VII)
et Ie pleon. Les orifices gcnitaux de la 9 etant situes sur Ie sternite du pereionite V
(segment thoracique
VI), vont subir des modifications
importantes
a I'occasion de
ce premier temps de I'exuviation.
Dans Ie cas d'une 9 nullipare, ils sont inexistants;
dans Ie cas d'une 9 s'etant deja reproduite,
ils sont minuscules et obtures par une
invagination
chitineuse secretee par la partie ectodermique
de I'oviducte. lis deviennent grands et fonctionnels,
etant environnes d'une vaste plage de cuticule mince et
plissee, tres elastique. Apres la perte de sa demi-exuvie posterieure,
la 9 entre dans
la periode d'intramue
parturielle.

3. II/tramlle partllrielle et accollplement: Compte-tenu
des observations avant
Ie debut de la mue parturielle, la periode qui suit immediatement
la premiere phase
de celle-ci est particulierement
importante
pour Ie rapprochement
des sexes.
a. Duree de ['il/tramue parturielle: Nous savons deja que cette duree est a la fois
considerable
et tres stable, pour I'ensemble des9 observees: il s'ecoule en moyenne
14 jours (I 0-16 jours), entre I'exuviation
posterieure et I'anterieure.
b. Comportemel/t de la [emelle el/ il/tramue partllrielle: Comme pour les autres
individus, cette pcriode est caracterisce par une absence quasi totale d'activite ambulatoire et de prise de nourriture.
Toutefois. les 9 en intramue parturielle n'ont pas
tendance a s'isoler du reste de la population,
comme Ie font les d, les 9 et les jeunes
subissant une mue banale. Les 9 pretes a la reproduction
restent sur Ie fond argileux
des bacs, ou sur les supports
(pierres, bois, macere), durant de longues heures,
totalement
immobiles, ne se deplac;ant d'a peine quelques centimetres
que lorsqu'elles sont heurtees par un autre individu.
c. Accollplemel/t: Contrairement
a ce qui s'observe chez de tres nombreux Crustaces Peracarides,
dont I'accouplement,
bien connu, est precede d'une longue phase
d'appariement
(chevauchee
nuptiale ou precopulation),
la reunion des sexes chez
St. virei et vraisemblablement
chez les autres especes de la famille, est extrememel/t
breve. Ce fait est paradoxal, si I'on considere que la principale caracteristique
des
divers processus biologiques de I'espece est leur considerable
allongement
par rapport a ceux des Isopodes epiges. II est aussi un grave handicap pour I'ctude de la
reproduction
des Stenasellides.
En effet, je n'ai jamais encore pu observer de Stenaselles apparies dans les biotopes naturels. Pour les Spheromiens cavernicoles ou non,
les Asellides cpiges et les Valviferes, comme pour les Gammariens
ocules, il est au
contraire tn':s facile d'assister a la reproduction,
les populations
nature lies montrant,
a la saison favorable, de nombreux couples en periode de chevauchee nuptiale, qu'il
suffit d'observer.
c I. Male: Lorsqu'une
9 entre en intramue parturielle
(ce qui sera veri fie a posteriori), on peut noter que certains d de I'aquarium manifestent une activite ambulatoire anormalement
intense. Les deplacements
ont lieu en to us sens et les mouvements exploratoires
des antennes sont importants.
Ce comportement
rappelle celui
des Crustaces alertes par la diffusion de substances nutritives dans Ie milieu. Au cas
ou I'existence
d'une substance
diffusible
emise par la 9 en intramue parturielle
pourrait etre prouvee, il faudrait peut-etre en rechercher I'origine au niveau des aires
"glandulaires"
portees par les exopodites
des pleopodes V (Racovitza
1950, p. 48;
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Magniez 1968 a, p. 394), aires recouvertes d'ccailles epicuticulaires
auriculees (pI.
Ill/! 0, II), et dont la fonction est actuellement
inconnue.
Si l'on observe ces 0, on peut s'apercevoir que la portion distale de leurs canaux
deferents est bourree de spermatozoides
et, bien souvent, ces derniers font saillie a
l'exterieur,
a l'extremite
des papilles genitales. Des qu'ils entrent en contact avec
une 9, ces 0 cherchent a I'aborder par l'arriere et a agripper ses uropodes au moyen
de leurs pereiopodes I, a role prehensile. Le 0 arrive a saisir bilateralement,
au moins
les exopodites,
et parfois l'ensemble exopodite-endopodite
de chaque uropode de la
9. Si celle-ci est au repos genital (et en periode d'intermue,
Ie plus souvent), elle va
se mettre immediatement
en mouvement vers I'avant et I'on observera un couple de
Crustaces, deambulant
I'un derriere I'autre. Mais cette 9 cherche tres rapidement
a
se degager, par de brusques mouvements
lateraux. Elle y parvient facilement, etant
plus robuste que Ie
Celui-ci la poursuit encore durant quelque temps, les antennes
au contact des uropodes.
II peut effectuer de nouvelles tentatives
de rapprochement, mais Ie couple finit toujours par se dissocier.
c2. Accouplement proprement dit: 11 n'a pu etre observe en totalite qu'une seule
fois, dans un elevage de St. Firei !lussoni du Mont-de-Chac,
conserve a Moulis
(Magniez 1973 c). Etant malheureusement
depourvu d'appareil optique et de montre, je me suis contente
d'etudier
les deux individus a l'oeil nu, en evitant de
troubler leur comportement
et en notant sommairement
leurs differentes attitudes
et la duree approximative
de celles-ci. La 9 se tenait parfaitement
immobile sur Ie
fond argileux. La perte de sa demi-exuvie posterieure,
remontant
a 3-4 jours, etait
encore un peu visible, la teinte de la portion posterieure
du corps paraissant d'un
rose legerement plus vif que I'avant. Le 0 a saisi les uropodes de la 9 et celle-ci ne
s'est deplacee que tres peu vers I'avant, lentement,
pour s'immobiliser
totalement
ensuite. Le 0 s'est ensuite juche sur Ie dos de la 9, mais, plus petit qu'elle de 2 mm,
au moins, il etait alors incapable d'assurer Ie deplacement
du couple, comme cela se
passe pour A. aquaticus. II s'est ensuite place de fayon telle que les tetes des deux
individus
arrivent pratiquement
au meme niveau, ses pereiopodes
enserrant
les
parties pleurales des pereionites anterieurs de la 9, restant tout d'abord rectiligne et
parfaitement
superpos~ a la 9. Le 0 a ensuite tordu la partie posterieure
de son
corps de presque 90°. La tor,sion, se faisant au niveau des pereionites VI et VI!,
s'est d'abord effectuee du cote gauche. Elle a conduit la face sterna Ie du pleon du 0
a se trouver en contact, d'abord avec les pleurons gauches des pereionites IV et V de
la 9. La torsion du 0 s'accentuant,
son pleon s'est ensuite glisse entre les coxopodites IV et V gauches de la 9, ce qui amenait la face sternale des pleonites I et I! du d
au voisinage de la plage sternale gauche du pereionite V de la 9, emplacement
ou se
trouve precisement
l'orifice genital de cette derniere. Compte tenu de la position
relative des deux individus et de la structure du pleopode II du 0, je pense que la
fecondation
de l'orifice genital gauche de la 9 n'a pu etre effectuee que par I'endopodite
du pleopode
II 0 oppose, c'est-a-dire de I'appendice
droit. Ce mode de
rapprochement
rappellerait
celui qui a ete observe chez certains Isopodes terrestres
(Legrand
1958, sur Porcellio dilatatus, Patane 1959, sur Porcellio laevis, Mead
1965, sur Helleria breFicornis et 1967, sur Tylos latreilli), mais il est assez different
de celui que l'on connait chez A. aquaticus (Maercks 1930), Ie 0 de cette derniere
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espece etant beaucoup plus grand que la 9 dans un meme couple, contrairement
a
ce qui s'observe chez les Stenasel1es.
Cette copulation unilaterale a dure tres approximativement
une dizaine de minutes, puis Ie 0 s' est redresse et, peu apres, a recourbe sa partie posterieure vers la
droite, entre les pereiopodes
IV et V de la 9. Le meme processus s'est alors reproduit, l'endopodite
du pl~opode
II 0 gauche se trouvant,
cette fois, en position
favorable pour assurer ]'insemination
de I'orifice genital droit de I 9.
Durant toutes ces operations, la 9, bien que plus robuste (environ 9 mm, contre
6,5 mm pour son partenaire),
est restee totalement
passive et immobile. Quant au 0,
aucun de ses pereiopodes
ne touchant
Ie sol, il n'etait pas capable d'assurer un
deplacement
du couple.
Au total, la reunion des deux Crust aces n'a guere dure qu'une heure environ. La
seconde copulation
terminee, Ie 0 a quitte la 9 et a cesse de s'y intcresser. La 9 a
effectue son exuviation anterieure une dizaine de jours plus tard et a ensuite pondu
normalement.
L'accouplement
n'occupe donc qu'une part extremement
breve de la duree totaIe de I'intramue
parturiel1e, aussi, une question se pose-t-el1e: la 9 s'accouple-t-elle
plusieurs fois, avec des 0 differents,
au cours de son intramue parturielle?
La
reponse ne peut encore etre fournie. En effet, si la duree de l'intramue
permet
d'envisager cette possibilite, nous ignorons si la 9 reste receptive apres un premier
accouplement.
Ce qui est certain, c'est qu'i! a ete possible d'obtenir quelques cas de
reproduction
parfaite, avec des couples de Stenaselles isoles depuis plusieurs annees,
donc un seul accouplement
suffit a assurer une fecondation
complete de toute une
portee d'ovules.

c3. Remarques et conclusions:
c3/ I. Comparaison avec des Asellides epzges: Chez les Aselles, la copulation

est
precCdee d'un long appariement
des deux conjoints. Cette "chevauchce
nuptiale",
au cours de laquelle Ie 0 maintient en dessous de lui une 9 de taille inferieure a la
sienne, peut debuter longtemps, parfois une dizaine de jours, avant Ie commencement de la mue parturielle de la 9 (Vandel 1947). Par ailleurs, I'intramue parturielle
est courte (24 heures, en moyenne, selon Unwin 1920) et Ie 0 quitte la 9 avant que
ne debute la derniere phase de la mue (exuviation anterieure).
Chez les Stenaselles,
au contraire, il n'y a pas formation de couples avant Ie debut de la mue parturielle:
pas de "chevauchee
nuptiale"
ou precopulation.
Le rapprochement
des sexes ne se
fait qu'une fois l'exuviation
posterieure 9 terminee et cet accouplement
est tres bref
(de l'ordre d'une heure). 11 n'occupe ainsi qu'une part infime de la peri ode d'intramue parturiel1e qui, el1e, est extraordinairement
longue (14 jours environ), ce qui
favorise la rencontre des individus et compense l'absence d'appariement
precoce.
c3/2. Comparaison avec un autre Crustae!?cavernicole: On sait que chez les Gammariens epiges, la mue parturiel1e
de la 9 cst precedCe d'une longue phase de
chevauchee
nuptiale avec un
Or, lors de I'etude de la forme hypogee Niphargus
virei, Ginet (1960) a montre que cette chevauchee nuptiale etait absente et qu'il se
produisait seulement un tres bref accouplement,
juste apres la mue parturielle. On
pourrait penser voir, dans cette "disparition"
apparente de l'appariement
precopulatoire, chez les Peracarides
cavernicoles,
un caractere d'adaptation
a la vie souter-

o.

OBSERVATIONS

SUR LA BIOLOGIE

DE STENASELLUS

VIREI

137

raine, avec simplification
du comportement
sexuel. Un autre exemple peut cependant nous faire douter de cette interpretation:
c3/3. Cas des Spheromiens: Chez les genres ocules du littoral marin, Sphaeroma
serratum, par exemple, il existe une chevauchce nuptiale (1-2 jours), precedant
l'exuviation
posterieure
de la )' et I'accouplement.
Le 0 du couple aide meme la )' a
eli miner sa demi-exuvie
(Daguerre de Bureaux
1966). Or, chez les Spheromiens
cavernicoles des eaux souterraines karstiques, comme Caecosphaeroma burgundum,
qui derivent des precedents,
la chevauchee nuptiale s'est trouvee conservee (Daum
1954). Bien mieux, elle s'est revelee etre prodigieusement
allongee par rapport a
celie des especes du surface. Ainsi, Daum (1954) lui assigne une duree moyenne de
28 jours (7 a 79 jours) et Marvillet (1970), isolant des couples de C. burgundum de
ses elevages, des leur appariement,
les voit rester en chevauchee nuptiale durant 2 a
5 mois, pour la plupart, et jusqu'a 8-10 mois, dans les cas extremes!
Cette espece
nous montre done que, lors du passage de la vie epigee a la vie souterraine,
la
chevauchee
nuptiale ne disparaft pas, mais au contraire, voit sa duree augmenter,
dans la me sure meme ou les autres phenomenes
biologiques (durees de l'intermue,
de la mue, de la gestation, de la vie elle-meme), se dilatent considerablement.
Afin de concilier ces differentes
observations,
apparemment
contradictoires,
remarquons que les Spheromiens,
d'une part, les Niplzargus et les Stenaselles, d'autre
part, sont des lignees aux caracteres
ecologiques
actuellement
et ariginellement
differents.
Les Spheromiens
sont des organismes d'eau fibre, qui sont passes a la vie
cavernicole tout en conservant ce type de biotope. Les Stenasellides,
de me me que
les Amphipodes
souterrains,
sont fondamentalement
des lignees interstitiel!es, formes fouisseuses vivant entre les elements solides des alluvions ou dans des galeries
forees dans les matthiaux argileux. Ce mode de vie est vraisemblablement
originel
pour les Stenasellides
(cf. premiere partie). II existe toujours pour la plupart des
especes actuelles et meme exclusivement
pour certaines des sous-especes de St. virei.
II semble incompatible
avec la formation
de couples durables et avec l'existence
d'une chevauchee nuptiale de quelque duree, d'autant que leo, plus petit que la )',
ne pourrait a la fois se maintenir sur celle-ci, participer aux deplacements
du couple,
aux travaux de fouissement
et se nourrir, dans cette position, durant un ou plusieurs mois. J'en deduirai que, si la chevauchee
nuptiale n'existe pas chez St. virei
et les autres especes du groupe, ce n'est pas parce qu'elle a disparu, lors de l'adaptation aux biotopes
cavernicoles,
c'est parce qu'el!e etait deja absente chez leurs
ancetres phreatiques. D'ailleurs, si le bref accouplement
des Stenaselles cavernicoles
est si difficile a observer, c'est peut-etre qu'il se produit, dans la plupart des cas,
dans les galeries creusees dans l'argile, comme cela doit obligatoirement
avoir lieu
chez les formes des milieux phreatiques,
comme St. v. virei ou St. JI. boui.
4. txuviation anterieure et formation du marsupium: A l'issue de sa longue
intramue
de reproduction,
qui a permis au bref accouplement
decrit plus haut de
s'effectuer,
la )' va rejeter sa demi-exuvie anterieure. Le phenomene
se deroule de la
meme maniere que pour les mues normales, tout au moins jusqu'a l'elimination
de
l'ancienne
cuticule. Par la suite survient une phase de deplissement
et de mise en
place des oostegites fonctionnels,qui
n'existe pas lars des mues de repos sexuel.
a. Formation des oostegites fonctionnels: Lorsqu'une )' immature est sur Ie point de
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former, pour la premiere fois, des oostegites, ceux-ci apparaissent, dans les coupes
longitudinales seriees, comme des bourgeons hypodermiques aplatis, plaques contre
I'hypoderme sternal et situes entre celui-ci et la cuticule sternale des pereionites
I-IV. Les noyaux des celluies epidermiques en constituant ['enveloppe se colorent
tres intensement.
Chez la 9 adulte au repos genital, les oostegites sont des languettes subquadrangulaires non jointives (0,8 a 1,3 mm de long et 0,35 a 0,6 mm de large, selon la
taiIIe des 9). Ces organes conservent une certaine epaisseur (15-20 p, chez des 9 de 7
mm de St. II. hussoni, mais 50-60 p, chez des 9 de 14-15 mm de St. buili). A ce
stade, toute la surface cuticulaire de I'oostegite est tapissee par de I'epiderme et, a
I'interieur de celui-ci, subsistent des lacunes sanguines importantes, surtout dans
I'axe de I'organe.
Les oostegites fonctionnels sont des lamelles beaucoup plus grandes que les
precedentes (1,8 mm de long sur 1,3 mm de large, pour ceux du pereionite 1l1, chez
une 9 de 8 mm de St. v. hussoni). Leur partie mediane forme une nervure, dont
I'epaisseur et Ie developpement sont sensiblement identiques a ceux de I'oostegite
de repos genital correspondant. Les portions peripheriques, transparentes, sont au
contraire tres minces (7 -lOp). Elles sont formees par les deux feuillets cuticulaires
accoles et I'epiderme n'y penetre plus. Ces oostegites fonctionnels n'apparaissent
pas d'emblee sous cet aspect definitif. Juste apres Ie rejet de la demi-exuvie anterieure, ils se deplissent rapidement et ont alors la forme d'organes relativement
epais, charnus sur toute la surface et gonfies par I'hemolymphe. Leur taiIIe cst
encore inferieure a ce qu'elle sera definitivement et leur teinte rose est due aux
pigments sanguins, caracteristiques des Stenaselles. Ce n'est qu'au bout de 48 a 72
heures qu'ils prennent leur taiIIe et leur aspect definitifs. Durant tout ce temps, doit
se produire une retraction progressive de I'epiderme peripherique et une resorption
de I'hemolymphe. lIs ont alors la consistance et la taiIle necessaires pour constituer
Ie marsupium ou poche incubatrice close et resistante.
b. Marsupium: C'est un espace ovoide environ 2 a 2,2 fois plus long que large. []
s'etend sous la face ventrale des pereionites II, 111et IV. Son developpement vers
I'avant est arrete par les basipodites et les ischiopodites des pereiopodes I qui, chez
les Stenasellides, jouent Ie role de gnathopodes et sont, au repos, plaques sous les
maxiIlipedes. Leurs articles sont courtset massifs (pI. 111/9), en particulier ceux de
base, qui occupent pratiquement tout I'espace disponible sous Ie pereionite 1. Par
contre, vers I'arriere, Ie marsupium deborde largement sous Ie pereionite V, bien
que ce segment ne porte pas d'oostegites. Ce fait est dii au grand developpement
vers I'arriere des oostegites IV, qui se recourbent ensuite en direction tergale, pour
limiter la poche incubatrice vers I'arriere. Ces oostegites IV, a I'etat fonctionnel,
recouvrant totalement les orifices genitaux, les oeufs, lors de la ponte, tomberont
directement dans Ie marsupium.
.
Ce sont les oostegites II, 111 et IV, qui jouent Ie role essentiel pour delimiter
ventralement Ie marsupium. Ces trois paires de lamelles sont tres grandes (fig. 3 I G,
2,3,4), alors que les oostegites I sont bien plus reduits. Ces derniers, au lieu d'etre
entiers, sont profondement bilobes (fig. 32 J). Leur lamelle posterieure, subovalaire,
forme un volet, assurant la fermeture de la poche incubatrice vers I'avant.
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FIGURE 32
Poche incubatrice de la femelle de St. virei:
I. Un des deux oostegites du pereionite II, (1810 x 1430 Il),'
J. Un des deux oostegites du pereionite I, (1100 x 840 Il),
K. Un des deux oostegites du pereionite IV, (1780 x 1310 Il).
Lcs oostegites I, 2 et 3 sont munis d'une seri~ de courtes soies lisses sur leur marge posterieure,
constituant
un retinacle au niveau de chacune de ces paires de lamelles et assurant la fermeture
du marsupium,
par contre, les oostegites 4 sont depouTVus de soies. Comme ils recouvrent to us
les precedents,
ils peuvent s'ecarter, assurant la circulation de l'eau dans la poche incubatrice et
permettant
Ie depart des jeunes
la fin de l'incubation.
St. v. hussoni 9 de 8 mm, du Mont.deChaco

a

a

travers Ie pereionite
III, d'une 9 ov. de 6,5 mm environ (St. v.
(largeur totale = 1315 Il). On voil que Ie volume du marsupium (1)
resulte
la fois du developpement
des oostegiles et du refoulement
vcrs Ie haut de la paroi
sternale du pereion, par suite de la reduction du volume interne, apres la ponte. 2 = oeufs non
fecondes, la 9 ayant etc elevee isolee; 3 = oostegites de la troisieme paire, dont les portions
marginales (4) sont tres minces et hyalines; la section d'un des oostegites 2 est visible
l'interieur; 5 = ovaires totalement
vides apres la ponte; 6 = intestin posterieur; 7 = les deux caecums
enteriques;
8 = chaine nerveuse ventrale; 9 = cavite generale; 10= cuticu!e mediosternale
souple
et plissee.
L. Coupe

tres schematique,

hussoni du Mont-de-Chac),

a

a
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Les oostegites des maxillipedes sont situes entre [es deux lamelles anterieures des
deux oostegites 1. L'ensemble forme une serie de 4 pieces, sensiblement verticales,
dont Ie battement doit permettre de canaliser un courant d'eau en direction de la
cavite marsupiale (fig. 31 G).
Remarquons que Ie volume utile du marsupium n'est pas dli uniquement au
developpement des oostegites. On constate, en effet, que la face sternale du pereion
de la 9, qui est convexe avant la ponte (comme elle ['est chez les 9 au repos genital
ou chez les d), se deprime et devient profondement concave, par suite de la diminution du volume interne, apres la ponte, comme cela apparait nettement sur une
coupe transversale de 9 ovigere (fig. 32 L). Le volume de la poche incubatrice
provient done, en partie, d'un refoulement en direction dorsale, de la paroi sternale
du pereion.
En ce qui concerne les oostegites II, III et IV, les organes d'une meme paire se
recouvrent largement de part et d'au tre de la ligne mediane du corps. Par ailleurs,
d'une paire a la suivante, Ie recouvrement longitudinal est tres important, ce qui,
par glissement des lamelles les unes sur les autres, assure une notable possibilite de
variation du volume du.contenu.
Le mode de recouvrement des oostegites n'est pas identique a celui qui a ete
observe par Balesdent (1964) chez A. aquaticus. Sur plus de 20 9 ov. de St. virei
hussoni, j'ai trouve que les oostegites se recouvraient rcgulierement de l'arriere vers
l'avant, c'est-a-dire dans l'ordre suivant, les oostegites I ne participant jamais a
I'imbrication: 4 - 4 - 3 - 3 - 2 - 2.
Selon Ie cas c'est, soit l'oostegite IV droit, soit Ie gauche, qui est totalement
libre, et nous trouvons les cas d'imbrication suivants: 4D-4G-3D-3G-2D-2G, ou
4G-4D-3G-3D-2G-2D, ou d'autres combinaisons, dans lesquelles une des paires est
inversee par rapport aux deux autres, telles que: 4D-4G-3G-3D-2G-2D.
Remarquons que, si nous etudions l'ordre d'imbrication des oostegites sur des 9
qui ont deja libere leur progeniture, il est possible de trouver des dispositions ne
respectant pas l'ordre ci-dessus. Les oostegites se sont donc, a cette occasion, desolidarises et n'ont pas repris leur disposition originelle, par exemple, on trouvera:
4G-3G-2G-4D-3D-2D, ou encore 4D-3G-4G-3D-2D-2G.
Les oostegites de repos genital sont totalement glabres. Sur les oostegites fonctionnels, y compris ceux des maxillipedes, on voit apparaftre de tres fines ecailles
epicuticulaires, longues de 10 11 et formees de 10-15 denticules alignes, de 1-211 de
haul. Toutes ces ecailles sont orientees quasi identiquement, pratiquement paralleles entre elles et transversales par rapport au corps, leurs denticules etant tournes
vers l'avanl.
Par ailleurs, sur la marge posterieure des oostegites I, II et III, on trouve 6-10
petites soies (50-6011 de long), simples, regulierement espacees et dirigees vers I'arriere.
D'apres leur disposition, elles doivent former un dispositif d'ancrage ou retinacle
entre les deux oostegites d'une meme paire. Ceci assure Ie verrouillage de la poche
incubatrice, mais doit permettre, par paliers, une dilatation progressive de celle-ci,
sans risques de perte des embryons. Sur la face externe des oostegites on trouve
parfois, fixes par leur pedoncule, des Acinetiens (genre Choanophrya notamment),
qui ne paraissent pas causer de tort a la portee.
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La derniere phase de la mue parturielle ayant abouti a la formation des oostegites fonctionnels, ceux-ci ayant eu besoin ensuite de 2-3 jours, pour parvenir a leur
organisation definitive, la poche incubatrice est desormais prete a recevoir les oeufs.
C. Intermue de reproduction de la femelle:
Examinons maintenant les differentes phases du cycle de reproduction se
plac,:ant entre la fin de la mue parturielle de la 9 et la premiere mue ulterieure
qu'elle subira, c'est-a-dire la ponte, la periode de gestation et la phase postgestative
que la suit.
I. Ponte: Elle ne peut intervenir qu'apres la mise en place definitive des oostegites
fonctionnels, constituant Ie marsupium. Envisageons successivement sa situation
dans Ie temps, par rapport a la fin de la mue parturielle, sa duree, ses modalites et
ses consequences.
a. Situation de la ponte par rapport iJ la demi-exuviation anterieure:
Chez nombre d'isopodes, dont les Asellotes (en particulier A. aquaticus selon
Balesdent 1964), la ponte debute quelques heures seulement apres Ie rejet de l'exuvie anterieure de la 9. Le cas des Stenaselles semble different: plusieurs dizaines de
9 ayant pondu au laboratoire, j'ai constate qu'il s'ecoule au minimum 3 jours pleins
(72 h), mais Ie plus souvent 4 et meme 5 jours, entre la fin de I'exuviation anterieure et Ie debut de la ponte. Cet exemple n'est pas unique, puisque chez Ie grand
Oniscoiae Helleria brevicornis, ce delai atteindrait deja 2 jours (Mead 1963).
Sur trois St. v. Izussoni 9, Ie phcnomene a ete chronometre avec plus de precision. J'ai note un intervalle de 99 h, pour une 9 de 8 mm, du ruisseau Saint-Paul
(fin de l'exuviation Ie 15-03-1967, ponte Ie 19-03; de 108 h, pour une 9 de 7,5 mm,
du Mont-de-Chac (28-02 au 5-03- I961) et de 116 heures pour une autre 9 de meme
taille, du Mont-de-Chac (17 au 22-07-1970). Cet important delai montre, une fois
de plus, la generalite du phenomene de ralentissemcnt qui frappe les differentes
activites biologiques de St. virei, par comparaison avec les formes epigees de meme
taille.
b. Duree de la ponte: Chez des St. v. Izussoni 9 de grande taille (9 mm environ),
ayant donne un lot d'ocufs important (30-40), la ponte dure jusqu'a 24 h environ.
II est vraisemblable que Ie phenomenc est plus court, dans Ie cas des portees
numeriquement plus faibles, chez les 9 de taille plus reduite. En fixant une 9 en
cours de ponte, j'ai pu constater que cclle-ci se liberait simultanement de deux
oeufs, les deux orifices genitaux montrant chacun un oeuf a demi-degage. Cette
periode est critique pour la 9 ct, en elevagc, il faut eviter toute manipulation du
Crustace. Les tentatives de transport de 9 en fin de mue parturielle ou en cours de
ponte leur ant ete fatales. Dans d'autres cas, on observe la perte de la portee par la
9, a l'occasion d'un transport suivant de trop pres l'emission des oeufs.
c. DCterlllinisme de la ponte: La ponte se produit normalement, me me s'il n'y a pas
eu accouplement et fecondation, comme je l'ai constate par l'elevage de 9° et de 91
isolees. II y a alors liberation d'ovules non fecondes, qui degenerent plus ou moins
rapidcment dans la poche incubatrice (soit qu'ils soient elimines peu a peu, soit
qu'ils soient envahis par des myceliums). Ce n'est donc pas Ie rapprochement des
sexes et ses consequences qui declenchent la ponte. Par ailleurs, la ponte ne semble
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debuter qu'apn':s que les oostegites aient pris leur structure definitive, donc apres la
resorption vers Ie corps de I'hemolymphe qui occupait provisoirement la cavite des
oostegites fonctionnels, avant leur deploiement total et la retraction de leur epiderme. C'est peut-etre 3 ce niveau qu'il existe une correlation entre les deux phenomenes.
d. Etat de l'appareil genital apres la ponte: Les orifices genitaux « fonctionnels ne
sont largement ouverts que lors du passage de chaque oeuf. Apres la ponte, leurs
levres deviennent pratiquement jointives, par suite de I'elasticite de la plage cuticulaire fortement plissee qui les entoure. Les oviductes ont maintenant une paroi tres
mince, mais ils sont aplatis par la compression des autres organes et leur paroi se
plisse, ce qui reduit considerablement leur lumiere. II semble se former un bouchon
cellulaire tres colorable dans la portion mediane de I'oviducte, 13OU Ie diametre est
Ie plus faible. Les ovaires, presque vides, forment alors deux sacs aplatis dont les
parois dorsale et ventrale viennent se toucher. Seules quelques cellules sont visibles
Ie long de la genera trice externe, au niveau de la zone germigene. II n'y a pas trace
de vitellogenese. C'est seulemcnt sur des « en fin d'intermue de reproduction (12-15
mois apres la ponte) que I'on commence 3 trouver quelques petits ovocytes de
30-40 J1 de diametre, au noyau clair, muni d'un gros nucleole. II semble que la
periode de gestation et la plus grande part de la phase postgestative representent un
temps de latence pour I'appareil genital «. Les coupes pratiquees dans les « ovigeres,
apres la ponte, semblent montrer, par ailleurs, qu'il se produit une fonte cellulaire
generale dans les tissus de I'animal, en particulier au niveau des cellules de I'intestin
et des deux caecums enteriques, dont Ie cytoplasme est beaucoup moins riche en
granulations que precedemment.
2. Nombre et taille des oeufs, comparaisons et discussion: II est interessant
d'aborder ces deux questions, car on admet tres generalement que les formes souterraines sont caracterisees par la diminution de la prolificite, accompagnee d'un
accroissement de la taille des oeufs (Vandel 1964).
a. Nombre d'oeufs par portee: Pour la majorite des especes de Stenasellides, notre
ignorance est absolue, car les captures, d'effectif reduit, ne comprenaient pas de «
ovigeres. Rappelons simplement que Mehely (I 924) des la decouverte de St. hungaricus hungaricus, avait observe des « gestantes 3 la grotte d' Abaliget (Hongrie
meridionale) et remarque Ie faible nombre de leurs oeufs (8 3 14 seulement, pour
une espece atteignant 7,5 mm). En ce qui concerneSt. buili, j'ai pu observer les
portees de 4 « capturees ovigeres. Pour une « de 10,1 mm, il y avait 25 oeufs et
pour une autre de 10,2 mm: 26. Une « de 12,5 mm portait 25 pulli presque 3
terme et en fin une « de 14 mm etait porteuse de 39 larves encore pourvues des
organes dorsaux. Compte tenu de ces valeurs, il paraft peu probable que, meme
pour les plus grandes « de I'espece (16 mm), les portees depassent la cinqua.ntaine.
Les observations sur St. virei et singulierement sur sa sous-espece cavernicole
hussoni, ont ete plus nombreuses. II convient tout d'abord de preciser que, dans les
conditions normales, lorsque la « a ete fecondee bilateralement, tous les oeufs
pondus se developpent en autant de jeunes et je n'ai pas observe d'elimination
d'embryons en cours de gestation, comme c'est Ie cas pour Microcharon marinus
(Coineau 1971). Par contre, dans des conditions anormales (non-fecondation, «
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blessee au malade), il y a rapidement
invasion par des myceliums, des Protozoaires
au des Anguillules et tout Ie contenu marsupial degcnere.
Rccemment
(Magniez 1973 c), j'ai deja envisage cette question de l'effectif des
pontes.
Ayant eu a rna disposition
un lot de 14 9 gestantes,
capturees
Ie
15-09-1912 au Mont-de-Chac, par Jeannel et Racovitza, j'avais compte de 15 a 54
larves par 9 (moyenne
26,8). Cette moyenne n'avait qu'une valeur indicative, car je
me suis apen;u ulterieurement
que certaines des 9 avaient perdu quelques uns de
leurs pulli, sans doute par suite des multiples transports et manipulations
auxquels
elles avaient etc soumises. En aout 1972, j'ai pu capturer moi-meme un lot de 179
gestantes
dans cette meme station.
En prenant
toutes les precautions
pour
maintenir intact Ie contenu du marsupium, j'ai constate que la moyenne par portee
s'eleve a 31,9 jeunes, bien que la taille moyenne des 9 gestantes soit, en 1972, plus
faible qu'en
1912 (7,81 mm, contre 8,59 mm), pour les raisons exposces
anterieurement
(cf. seconde partie du present travail et Magniez 1973 a). Dans ce
lot, il existe une tres nette relation entre la taille de la 9 ov. et l'effectif de sa
portee. Ainsi, la plus petite 9 (6,4 mm), porte 17 embryons,
soit Ie plus faible
effectif, tandis que la plus grande (8,8 mm) porte Ie plus fort (51 pul1i).
Dans certaines stations, l'espece atteint une taille plus grande, c'est Ie cas au
siphon du Goueil-di-Her.
Les 5 9 ov. capturces hI, mesurant 10,3; 8,7; 10,4; 10,3 et
10 mm, portaient respectivement
34,43,44, 51 et 60 embryons (moyenne 46).
Dans les elevages, les St. v. hllssolli 9 donnent normalement
des pontes comportant, selon leur taille, de 20 a 40 oeufs. La portee la plus importante
que j'ai pu
observer a ete celle d'une 9 de 10,2 mm, provenant
du GoueiJ-di-Her,
devenue
ovigere au laboratoire souterrain, apres quelques mois d'elevage. Elle comprenait
70
oeufs, qui se sont taus developpcs et ant donne naissance a autant de jeunes. Cette
sous-espece pouvant atteindre 11, voire meme exceptionnel1ement
12 mm (Magniez
1968 a), il se pourrait que cette prolificite pui~se etre encore depassee.
Dans les sous-especes interstitielles
St. v. virei et St. v. bOlli, dont les 9 n'atteignent jamais des tailles aussi elevees et dont Ie corps est plus grele, les portees ne
depasseraient
pas 20-30. Toutefois,
les observations
sont encore trop peu nombreuses pour que ces effectifs soient significatifs.
Quant a la prolificite,
la plupart des auteurs s'accordent
a dire qu'une espece
cavernicole
pond, en general, un nombre d'oeufs inferieur a celui des especes epigees voisines ayant une taille similaire. Des exemples appartenant
a la plupart des
groupes zoologiques
representes dans Ie domaine souterrain sont donnes par Vandel
(1964). C'est aussi ['avis de Rouch (1968), pour les Harpacticides,
de Coineau
(1971), pour les Microparasellides
au de Juberthie-Jupeau
(1969), pour les Crustaces Decapodes. Selon cet auteur, a taille egale, la 9 de la Crevette oculee Atyaephyra desmaresti pond de 300 a 1250 oeufs, tandis que la Crevette cavernicole Troglocaris anophtalmus plallillensis n'en pond que 25-40. De meme, selon Daum (1954),
on ne trouvera que 7-8 oeufs dans la ponte du Spheromien cavernicole Caecosphaeroma burgundum, contre 65-91, chez Sphaeroma serratllm, pour des tailles camparabIes des 9.
On sa it que les Stenasellidae ne comprennent
que des formes souterraines.
Pour
trouver un terme de comparaison,
iJ faut s'adresser a un Asellide epige de taille
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comparable
(A. aquaticus), bien que la parente des deux formes soit tres lointaine.
Dans un lot de 12 '( de St. JI. hussoni, de taille comprise entre 8 et 9 mm, la
moyenne des jeunes par portee est de 38 (de 28 a 54). Dans un lot equivalent d'A.
aquatiCltS de meme classe de taille, la moyenne est de 168 (120-210). L' Aselle est
done plus de 4 fois plus prolifique que Ie Stenaselle. Si no us effectuons une comparaison entre St. Jlirei et St. buili, nous notons que 5 '( de 10-11 mm de la premiere
espece donnent une portee moyenne de 51,8 jeunes, tandis que 2 '( de 10, I et 10,2
mm de la seconde forme avaient respectivement
25 et 26 oeufs (La poche incubatrice etant, dans un cas comme dans l'autre, totalement
comblee par son contenu).
Bien que cet exemple n'ait pas valeur statistique,
il suggere que la prolificite de St.
buili est tres inferieure a celie de St. JI. hussoni.
En conclusion,
l'effectif des pontes des Stenaselles ll10ntre une tres nette reduction par rapport a celles de representants
epiges du meme sous-ordre d'lsopodes (4 a
5 fois mains, a taille sensiblement
egale). Toutefois, compte tenu du fait que les
Stenaselles sont des Asellotes de forte taiIle (certaines especes tropicales font meme
figure de geants dans Ie groupe, cf. partie faunistique de ce travail) (1), Ie nombre
de leu rs oeufs reste, malgre tout, relativement
eleve (entendons
par la de quelques
dizaines, pour une espece de taille moyenne, par exemple pres de 32 pour St. Jlirei
du Mont-de-Chac).
C'est dire que St. )lirei, bien que cavernicole,
conserve une
prolificite
non negligeable.
L'espece peut se maintenir,
meme si chaque '( ne se
reproduit qu'une seule fois au cours de sa vie et meme si certaines d'entre-elles ne se
reproduisent
pas du tout, ce qui est peut-etre Ie cas, pour des individus isoles dans la
zone supcrieure des massifs karstiques. A la limite, il suffirait theoriquement
qu'une
seule '( sur 15 se reproduise une seule fois, pour maintenir l'effectif de I'espece, en
supposant
une mortalite
nulle des individus avant la reproduction.
Ainsi, nous
n'avons pas a envisager ici Ie grave probleme de la reduction
extraordinaire
de
prolificite qui frappe certains Asellotes psammiques
de tres faible taille, comme les
Microparasellidae. On sait par exemple que la '( de Microcharon ne pond que 2
oeufs a la fois et celie d'Angeliera un seul (Coineau
1971), ce qui doit imposer

I. Rappelons
que dans la super-famille
des Paraselloidea
marins, qui comprend
I'immense
majorite des espcces d'i\sellotes
actuels, les tailles des adultes sont extrcmement
variables. Les
plus petites espeees ne depassent gucre 1-2 mm (genre NannonisclIs,
par exemple), tandis que
d'autres peuvent atteindre
20-40 mm (groupe des 1:1lrycopidae, par exemple). Ayant etudie un
grand nombre d'especes,
Wolff (1962) trouve une nette relation entre la taBle de la '( et Ie
nombre d'oeufs. Voici quelques exemples:
Espcce
NallllOniscIIs aequirell1is
Nannoniscus
obillngus
cluycope
bre~'irostris
J1yaraclllla aspidophora
lanira lIlaclllosa
lollda vilhelll1inae

taille en mm
1,5
2.5
2,7
3,2
6-8
13

nombre
2
4
10-11

d'oeufs

20
40-70

75

A titre de complement,
notons que, selon George (1972), les '( ov. du Valvifcre antarctique
geant Clyptonotus,
qui atteignent
8-10 cm de long, ont des portees de 818-982 oeufs!
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obligatoirement a chaque ? de ces especes, d'effectuer plusieurs reproductions pour
assurer l'equilibre demographique des populations (Delamare-Deboutteville 1971).
Un tel imperatif n'existe donc pas chez ces grands Asellotes que sont les Stenaselles,
mais il est probable qu' il se retrouve chez leurs parents nains que sont les Microcerbents.
b. Taille des oeufs: Des 1924, Mehely avait trouve que les oeufs de St. hungaricus
hungaricus etaient volumineux, avec leur diametre de 0,4 mm environ. Les oeufs de
St. virei (sous-especes virei, boui, buclzneri et hussoni), sont sensiblement identiques
entre-eux et avec ceux de l'espece hongroise. Presque spheriques apres la ponte
(diametre de 390 a 410 j.1), ils prennent assez rapidement une forme ovoiCle
(L=440-470j.1; 1=360-370 j.1). SeIon leur position dans Ie marsupium, leur forme
ellipsoiClale est plus ou moins irreguliere. Parfois, certaines faces deviennent presque
polyedriques. Disposant de 2 ? ovigeres de St. buili, grace aux captures realisees
recemment par J-Y Bertrand a la Caune Negre, j'ai observe que les oeufs de ponte
recente etaient deja ellipsoiClaux, leur grand axe valant en moyenne 598 j.1
(578-618) et leur petit axe 545 j.1 (533-557). Le volume de I'oeuf de St. buili est
donc approximativement 2,8 a 2,9 fois plus important que celui de St. virei. Cela
n'a rien d'etonnant, puisque nous savons egalement que Ie jeune St. buili a la
naissance est plus grand que Ie jeune St. virei. Par ailleurs, Ie rapport des tailles
maximales des adultes, dans ces deux especes, est d'environ 4/3, ce qui correspond a
des rapports de volumes de I'ordre de 2,4, tres semblables a celui des oeufs.
c. Taille de l'adulte, taille et nombre des oeufs chez les lsopodes:
c I. Taille comparee de l'oeuf des Stenaselles et des Asellides europeens communs:
Nous avons dispose de lots d'oeufs frafchement pondus, provenant de trois especes
d' Asellides epiges de France, captures par man collegue J-P Henry et par mai-meme:
A.aquaticus de I'Ouche (Dijon): diametre moyen des oeufs: 300 j.1,
P.meridian us de I'Ouche (Dijon): diametre moyen des oeufs: 290 j.1,
P.coxalis de Cerbere: diametre moyen des oeufs: 250/1.
Ces oeufs sont plus petits que ceux de St. virei et, a fortiori, de St. buili, Ie
rapport des volumes etant compris entre 2,4/1 et 4/1, scIon l'epige envisage.
c2. Taille comparee de l'oeuf des Stenaselles et des autres Asellotes: Les donnees
sur la taille des oeufs des Asellotes sont assez disparates et difficiles a interpreter.
En ce qui concerne les especes marines, une forme abyssale, comme Haploniscus
bicuspis fournit des oeufs de 260 a 300/1 (Wolff 1962); une forme littorale, comme
Jaera ischiosetosa, pond des oeufs d'en¥iron 254 /1 de diametre (Steele and Steele
1971). Leur taille est de 200 par 190/1 chez Jaera marina, scIon Mac Murrich 1895.
Chez une forme psammique comme Microcharon marinus, elle est de 248-252/1
pour Ie grand axe et de 148-160 /1 pour Ie petit axe, scIon Coineau (1971). L'aeuf
du Microparasellidae Angeliera est beaucoup plus grand que celui de Microcharon
(L = 492-552/1; 1 = 160-190/1, scion Coineau 1971). L'oeuf des Paraselloidea serait
donc, en general, relativement petit, avec une nette tendance a l'accroissement de
taille chez les formes d'eau profonde (Wolff 1962, p.222, indique qu'a taille egale,
les ParaselloiCles littoraux des mers boreales ont des oeufs plus nombreux et plus
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petits que les especes bathyales et surtout abyssales). Cet accroissement est encore
plus net pour les formes interstitiellcs (Coineau 1971, Delamare-Deboutteville
1971). Les valeurs citeespour la taille de I'oeuf de quelques Aselles epiges communs
(250-300 /1), montrent que cette taille est un peu plus forte que pour les Parasellides marins d'eau libre. Au total, on peut affirmer que l'oeuf des Stenaselles (400 a
600/1 de diametre, environ, selon les especes), est un oeuf de grande taiIle absolue,
compte tenu de l'appartenance de ces Crustaces au groupe des Asellotes.
c3. Taille comparee de ['oeu! des Stenaselles et d'au tres lsopodes:
Si nous reunissons les donnees relatives a cette taille, dans des sous-ordres d'[sopodes autres que [es Asellotes, la situation change totalement. Pour les Valviferes,
Stromberg (1965) donne des taiIles respectives de 450 par 375 /1 et de 475 par 425
/1, pour les oeufs d'Jdotea granulosa et d'J.neglecta, tan dis que Naylor (1955),
indique un diametre de 700 /1 pour ceux d'!.emarginata. Les oeufs des Valviferes
littoraux marins sont de me me taille, ou meme sensiblement plus volumineux que
ceux des Stenaselles. 11serait interessant, pour preciser cette opinion, de connaitre
la taille des oeufs des grands Valviferes antarctiques Glyptonotus, dont les jeunes a
la naissance atteindraient presque 6 mm (George 1972).
Chez les Oniscoides, les oeufs peuvent egalement atteindre des tailles considerables. Ceux d'Helleria brevicornis semblent mesurer environ 1000 par 700 /1, d'apres
les figurations de Mead (1963).
Chez les Spheromiens, les oeufs des especes littorales oculees ont deja des diametres importants, par rapport a ceux des Asellotes: 390/1, chez Sphaeroma serratum
(Hansen 1905), 440 /1, chez S. rugicauda (Hansen 1905) et 450-500 /1, chez S.
hookeri (Kinne 1954). Mais ce groupe presente Ie grand avantage de nous montrer,
a cote de ces formes, des genres anophtalmes infeodes aux eaux douces karstiques.
Les oeufs de ces derniers sont considerablement plus volumineux: 750 /1, chez
Caecosphaeroma burgundum (Daum 1953) et me me 800/1, chez Monolistra spinosa
(Racovitza 1929).
c4. L'oeuf des Stenaselles peu t done etre considere comme enorme, pour un Asellote, mais sa taiIle reste moyenne, si I'on se rHere a l'ensemble de tous [es Isopodes.
Si I'on resume les observations relatives a la taille de l'oeuf dans un groupe donne,
les Asellotes, par exemple, on constate des variations import antes des dimensions
lineaires (de I a 3 environ, soit de I a 27, pour les volumes). C'est Ie cas de l'oeuf de
Jaera, rapporte a celui de St. buili. Par contre, les rapports des dimensions lineaires
des especes du meme groupe sont bien plus considerables: de I a 30 mm, environ,
soit des rapports de volumes de l'ordre de I a 27 000. L'effectif des portees est
done sous la dependance, a la fois de la taille de l'oeuf et de celle de l'espece (taille
de la 9 adulte).
Chez les Stenasellidae, la grande taille des oeufs peut done etre consideree comme un caractere d'adaptation a la vie souterraine, conformement a l'opinion de
Delamare-Deboutteville (1960, 1971) et de Vandel (1964), mais ce caractere est
partiellement masque par Ie fait que ce sont des Asellotes de grande taille, dont Ie
nombre d'oeufs reste relativement eleve. Ce caractere adaptatif est bien plus evident
chez les Asellotes frappes de nanisme a I'etat adulte, par suite de leur installation
dans les biotopes psammiques.
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de reproduction et gestation:

a. Necessite de distinguer ces deux periodes: Avant meme de realiser des elevages
de St. virei, on avait constate que Ies 9 adultes capturees dans la nature comprenaient des individus a oostegites non fonctionnels
et d'autres a marsupium. Dans ce
second cas, la poche incubatrice
etait, so it occupee rar la portee, soit vide. Deja
Racovitza (1950) admettait
que, chez ces 92, Ie marsupium se trouvait "vide par
l'eclosion
des jeunes".
II aurait pu se faire que la presence de telles 9 soit la
consequence
de l'existence
de mues parturielles
non suivies de pontes (comme Ie
phenomene
se produit chez A. aquaticus, dans certaines conditions,
selon Balesdent 1964), ou de cas de non-fecondation
des ovules, suivis de l'elimination
rapide
de ceux-ci. II est etabli maintenant,
grace aux observations en elevage, qu'il n'en est
rien et que, dans la quasi-totalite
des cas, ces 9 a marsupium vide sont effectivement
des individus qui ont deja Iibere leur portee, une fois celle-ci menee
tame.
Dans son travail sur la biologie d'A. aquaticus, Balesdent (1964) indique que
l'intermue
de reproduction
varie avec l'age de la 9. A 16°, cette intermue dure 20
jours, chez une 9 de 5 mm, mais 38 jours, chez une 9 de 12 mm et 2 I jours pour
des 9 de taille moyenne.
Dans les memes conditions,
la duree du developpement
intramarsupial
de la portee est de 19 jours. Chez A. aquaticus, la duree de la
gestation est donc toujours inferieure a celle de l'intermue
de reproduction
eIlememe et la 9 conserve son marsupium
vide durant I a 19 jours, avant de subir Ia
mue intermediaire
qui marquera la fin de I'intermue de reproduction.
Or, il semble que Ie phenomene
ne soit pas toujours aussi regulier, comme
l'indiquent
les observations
minutieuses realiseespar
Bocquet (1953), sur Ie Parasellide Jacm marina: la mere mue en general quelques heures seulement apres Ie depart
de la masse des jeunes, liberant ainsi, avec son exuvie anterieure,
les derniers
d'entre-eux,
qui n'auraient
pu encore se degager par leurs propres moyens. Cependant, dans Ie cas de jeunes 9 primipares, il arrive que l'intermue parturielle soit plus
courte que Ie temps necessaire a la gestation.
La 9 mue alors et rejette avec son
exuvie anterieure
les jeunes qui n'ont pas encore acheve leur developpement
intramarsupial. A l'inverse, il arrive, chez de vieilles 9, que la portee entiere soit incapable de se liberer de la poche incubatrice
et que les pulli y meurent,
Ie rejet de
l'exuvie ma ternelle etant trop tardif pour les sauver. Ceci montre que, dans des
conditions
donnees, la correlation
entre la duree du developpement
intramarsupial
et celle de l'intermue
de reproduction,
n'est pas toujours aussi parfaite que dans Ie
cas precedent.
En ce qui concerne St. virei, j'ai deja donne toutes Ies indications relatives a son
intermue de reproduction.
Pour les quatre sous-especes etudiees et dans les conditions normales (9-12°), cette periode dure en moyenne 15- 16 mois pour des 9 ov.
de 8-9 mm. Chez de jeunes 9 aduItes, elle est deja de 12 mois et elle atteint 18 mois
chez de grands individus de 10 mm ou plus. Dans les memes conditions,
Ia periode
de gestation s'est toujours montree e~ale a 9-10 mois (cf. Magniez 1971 b, 1973c et
S II du present chapitre). Ceci implique que, dans tous les cas observes, Ia duree de
I'intermue
de reproduction
est bien superieure a celle de la gestation proprement
dite. II existe toujours, aprcs que la mere ait libere ses jeunes, une longue periode de
repos (2 a 8 mois, parfois plus), au cours de laquelle la 9 conserve son marsupium

a

148

G. MAGNIEZ

vide ou plus ou moins souille interieurement
d'argile, dans l'attente
de la mue
regressive, qui s'avere toujours extremement
tardive. Naturellement,
ces observations faites en elevage sont en accord avec la presence, dans les populations
naturelles, d'un certain pourcentage
de \> a poche incubatrice vide. La gestation ne correspond donc qu'a la premiere partie (5/1 0 a 8/1 0 de la duree, selon les cas) de
l'intermue de reproduction
totale.
b. Gestation: Elle debute 4-5 jours apres la fin de la mue parturieIle, lors de la ponte
et se termine avec la liberation du dernier jeune de la portee. La valeur de sa duree
(9 a 10 mois) peut sembler manquer de precision. Ceci tient, pour une large part, a
des variations individueIles, a des differences dans les temperatures
d'elevage (normalement
comprises entre 9 et 12°), mais pour une part bien plus importante
a
l'espacement
des naissances des jeunes de la portee. Ces liberations s'etalent normalement, pour une meme \>, sur plusieurs semaines, alors qu'elles sont pratiquement
simultanees
chez A. aquaticus et les autres Asellides epiges. On peut donc considerer que, si la date du debut de la gestation est une donnee parfaitement
definie par
la ponte, la date de sa fin est une donnee conventionneIle,
qui ne correspond pas a
une etape biologique
precise pour la \> gestante U'ai indique par ailleurs qu'il est
possible d'extraire
prematurement
du marsupium les jeunes larves sans pereiopodes
VII, sans dommages, ni pour elles-memes, ni pour la mere). Pour preciser ces donnees numeriqucs,
il conviendra
de les rapporter
aux phenomenes
auxquels elles
correspondent
(duree
du developpement
embryonnaire
et du developpement
postembryonnairc
intramarsupial
du jeune). Dans les conditions
equivalentes a celles qui regnent dans les biotopes naturels de I'espece, cette duree n'est pas inferieure
a 9 mois.
Activite generale de la \> durant la gestation: Les \> devenues ovigeres au laboratoire
ayant ete isolees aussitot dans un aquarium particulier ont permis les constatations
suivantes:
- La \> ov. est capable de fouir, quoique moins intensement
que les individus en
intermue de repos genital. En effet, dans tous les cas, les \> gestantes installees sur
un fond d'argi!e neuve creusent rapidement
un court terrier qui se termine par une
chambre legerement elargie, permettant
au Crustace de se retourner sur lui-meme.
Lorsque la galerie se developpe au contact du verre, ce que I'on peut obtenir par
une disposition
judicieuse
de l'argile, l'animal
peut y etre facilement
observe
(pI. V, 15). L'activite mot rice de la \> devient alors extraordinairement
faible, puisqu'el1e peut rester une quinzaine de jours sans sortir de son terrier, les seuls mouvements perceptibles
etant les battements
des pleopodes respiratoires
et, periodiquement, des mouvements
d'extension
des oostegites
qui s'ecartent
legerement,
dilatant ainsi la poche incubatrice,
ce qui do it assurer un certain brassage des oeufs.
Quant a la nutrition,
on constate qu'au cours des premiers mois de la gestation,
1'attraction
de la nourriture
semble faible. Toutefois,
des \> ovigeres depuis 150
jours sont attirees a nouveau par Ie Cerophyl et s'en repaissent effectivement.
Par
contre, les \> gestantes ne semblent pas attirees par les proies vivantes et je n'ai
observe aucune reaction de predation
de leur part. Leur comportement
est donc
tres different de celui des \> au repos genital. Ceci est a rapprocher du fait que, dans
les captures par Ie procede Bou-Rouch (cas du sous-ecoulement
du Nert, qui fournit
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en toute saison des effectifs tres importants de St. virei boui), apres appiitage des
tubes au moyen de fragments de viande, il n'y a point, ou pratiquement point, de 9
ovigeres dans Ie lot.
c. Periode postgestative de l'intermue de reproduction: Chez St. virei, toutes les
observations ont montre que I'intermue de reproduction se prolonge longtemps
apres que tous les jeunes de la portee aient quitte Ie marsupium. Cette periode
postgestative dure au minimum 2 mois, Ie plus souvent 3 a 6 mois, parfois 8 mois et
plus, chez les 9 les plus iigees. Durant tout ce temps, la 9 semble avoir retrouve une
activite normale, tant en ce qui concerne les deplacements que la nutrition. Ceci
peut etre note, aussi bien par les observations dans Ics elevages, que par Ie fait que
les captures, dans Ics biotopes naturels, comportent des 92 en proportions notables
et que ces individus sont normalement attires par les appiits carnes. Ces 9 a marsupium vide sont donc obligees d'attendre leur prochaine mue (mue intermediaire),
pour que leur aspect se modifie.
4. Mue intermediaire: La plupart des 9 ovigeres de St. virei, qu'elles aient ete
recoltees dans cet etat, ou qu'elles Ie soient devenues au laboratoire, ont ete conservees en elevage, en general isolees de leur progeniture, jusqu'a ce que survienne la
mue qui marque la fin de I'intermue de reproduction. Cette mue est bien connue
chez A. aquaticus: "Zwischenhiiutung"
d'Haemmerii-Boveri (1926). Elle a ete
denommee mue intermediaire par Balesdent (I 964). Chez St. virei,la duree de cette
mue est de 10- I I jours pour les 9 de taille moyenne, mais atteint 16-21 jours pour
les tres gran des (cf. chapitre 11).
Dans tous les cas, j'ai pu observer que:
a. La demi-exuviation posterieure amene la formation d'orifices genitaux de taille
reduite, a bords lateraux chitinises affrontes, que I'on peut considerer comme nonfonctionnels.
b. La demi-exuviation anterieure amene la disparition de la poche incubatrice. Les
oostegites fonctionnels sont rejetes et iI apparaft a leur place de petites lamelles non
jointives, qui caracterisent les intermues de repos genital de la 9 adulte (Magniez
1968a, p. 37 I). A ma connaissance, ceUe regIe ne souffre aucune exception.
c. Examineeaussit6t
apres Ie rejet de la demi-exuvie anterieure, la 9, dont Ie
tegument est alors tres transparent, possede des ovaires de faible diametre. Les
ovocytes sont tres petits et sans trace de vitellus. II est donc possible d'affirmer qu'a
I'issue d'une intermue de reproduction, la femelle n 'est jamais en etat de se reproduire a nouveau. La mue intermediaire, qui amene toujours la disparition de la
poche incubatrice, marque Ie debut d'une longue periode de repos genital. On
obtient une femelle dite 91 (Racovitza 1950), qui pourra rester dans cet ,'!tat durant
une ou plusieurs intermues successives, avant d'etre a nouveau apte a se reproduire.
Nous aurons a prendre en consideration ces donnees pour envisager la question de la
periodicite de la reproduction chez les Stenaselles.
D. Periodicite de Ia reproduction chez les Stenaselles:
Les donnees relatives a la presence ou a I'absence de rythmes dans I'activite
reproductrice chez les cavernicoles sont, en general, assez controversees. En ce qui
concerne les Stenaselles, il convient de distinguer:

G. MAGNIEZ

ISO

- Le probleme de la periodicite de la reproduction a l'echelle des populations
naturelles: existe-t-il un maximum saisonnier dans les reproductions, une saison de
ponte?
- Le probleme du rythme des pontes a l'echelle de l'individu: si une femelle donnee
pond a un moment donne, combien de temps apres sera-t-elle capable d'emettre une
nouvelle ponte?
I.Generalites: L'existence, chez les animaux epiges, de variations annuelles tres
importantes de l'activite generale et plus particulierement de I'activite reproductrice
avait ete depuis longtemps notee, specialement en ce qui concerne les Vertebres.
Les auteurs qui se sont interesses a la faune cavernicole, y compris les precurseurs
de la biospeleologie, ont eu pour souci primordial d'etablir, dans chaque groupe ou
cela etait possible, une comparaison entre I'activite reproductrice des formes troglobies et des formes epigees voisines.
Toutefois, comme l'indique Vandel (1964), ces recherches ont souvent ete faussees au depart par des idees preconyues qu'ont pu avoir les differents chercheurs,
quant aux conditions regnant dans Ie milieu souterrain et quant a leur constance.
C'est ainsi que toute une serie d'auteurs, a la suite de Bedel et Simon (1875), ont
eteenclins a nier l'existence de toute periodicite reproductrice chez les cavernicoles,
tan dis que d'autres, etudiant en detail la biologie d'une espece souterraine donnee,
ou d'un petit groupe d'especes voisines, au lieu d'emettre prematurement des lois
generales, ont constate que les especes troglobies envisagces presentaient, dans la
nature, un maximum saisonnier de la reproduction assez net, quoique fortement
attenue par rapport aux epige voisins. C'est Ie cas des Arr:phipodes sou terrains du
genre Niphargus (Ginet 1960, 1969). Le phenomene serait plus particulierement net
pour les troglobies aquatiques, soumis a une pulsation annuelle du debit des eaux,
qui provoquerait un apport rythmique annuel des debris nutritifs exogenes (notion
de "flood factor"). Toutes les donnees actuelles sur I'arythmicite ou l'existence de
rythmes eircanniens chez les differents troglobies ont ete n~unies, comparees et
discutees avec soin par Vandel (1964), puis plus recemment par Husson (1971). 11
est done inutile de les reprendre ici et je me contenterai d'analyser et de discuter les
observations faites sur St. virei ou les autres Stenasellidae.
2. Periodicite des reproductions dans les populations naturelles de Stenaselles: 11
semble indispensable d'exposer separement les observations realiseesdans un milieu
artificiel (elevages), et celles effectuees dans les biotopes memes, J'ai deja insiste
(Magniez 1967/68, 1971 a et chapitre precedent), sur Ie fait que la plupart des
stations de St. virei n'ont permis la capture que de quelques individus. II est alors
fort rare de trouver, dans ces lots a effectif reduit, la moindre « gestante, si bien
qu'aucune indication sur la reproduction dans de telles stations ne peut etre donnee. Pourtant, dans les rares cas ou la station est a la fois populeuse et accessible
tout l'annee, de multiples lots, parfois de plusieurs dizaines d'individus, ont pu etre
captures (cf. ehapitre I). On peut alors y trouver un certain nombre de « gestantes,
mais aussi de marsupium vide. C'est en reunissant les donnees sur ees captures et
en analysant leur repartition dans Ie temps que 1'0n peut se faire une idee sur la
distribution annuelle des reproductions dans une telle station. Pour illustrer ces
deux cas, voici deux exemples: une visite a la Tute de Jovis superieure (n027), Ie
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7-07-1961, pennet d'observer et de capturer 5 <:( adultes, toutes au repos genital et
aucun renseignement sur la reproduction ne peut en etre tire, par contre, une visite
a Peyort (nO 12), Ie 4-07-1961, permet la capture, entre autres, de 9 <:( adultes, dont
7 au repos genital, la huitieme ovigere (developpement des embryons tres avances)
et la derniere a marsupium vide (venant de liberer ses pulli, ce qui nous donne une
idee sur l'epoque approximative de naissance des jeunes dans la grotte.
Chez les Asellidae epiges (A. aquaticus, P. meridianus, etc ..... ), la duree du
sejour intramarsupial des embryons et celie de l'intermue de reproduction ellememe sont courtes, de l'ordre de un mois, au maximum (Balesdent 1964). Si l'on
etudie des echantillons de populations preleves mensuellement, comme Ie fit Steel
(J 961), Ie taux de representation des <:( en intermue de reproduction apporte tres
rapidement une idee assez precise sur la periodicite saisonniere de la reproduction,
qui est d'ailleurs extremement marquee pour ces deux Aselles de surface (pic de
reproduction en mars-avril, a Dijon), comme J-P Henry et moi-meme avons pu Ie
constater, apres d'autres auteurs europeens.
Le cas des Stenaselles est plus delicat a interpreter. Si nous decouvrons dans un
biotope une <:( ovigere, cette simple observation ne peut etre suffisante pour presumer l'epoque de ponte, car Ie sejour intramarsupial est tres long chez les Stenaselles
(9-10 mois a 11°). Pour reprendre I'exemple precedent, la ponte de la <:( ovigere
capturee a Peyort Ie 4-07-1961 peut se situer a toute date comprise entre juin 1961
et novembre 1960, ce qui est fort imprecis. L'observation microscopique du
contenu de la poche incubatrice est necessaire. Elle per met d'apprecier I'etat d'avancement de la portee (aspect des embryons ou des larves) et d'estimer avec plus de
precision la date presumee de ponte. Par exemple, la seule <:( capturee ovigere a la
grotte du Bedat, au cours de trois prospections successives, l'a ete Ie 13-09-1966.
L'aspect des larves constituant la portee m'a permis de fixer leur naissance a la fin
d'octobre de la meme annee, ce qui indique que la ponte de cette <:( remontait
approximativement
a la periode 15-12-1965 a 15-01-1966. Lorsque la ou les <:(
ovigeres capturees dans la station sont conservees en elevage, il suffit de noter la
date de sortie des jeunes pour en deduire celie de la ponte maternelle. Ainsi, Ie
Goueil-di-Her m'a permis de capturer 108 St. v. hussoni Ie 17-08-1967. Sur les 50 <:(
adultes du lot, 4 etaient ovigeres. La naissance des pulli est survenue respectivement
en novembre 1967 pour la <:( nOI, en janvier 1968 pour les <:( nO 2 et 3 et du 15
fevrier au 15 mars 1968 pour la <:( n04. Les epoques approximatives de ponte sont
donc respectivement fevrier 1967, avril 1967 et 15 mai - 15 juin 1967. On remarquem que ces donnees restent tres insuffisantes pour demontrer l'existence eventuelle d'une periodicite. La seule station qui ait fourni un nombre assez eleve de <:(
ov. pour apporter des precisions sur la repartition des pontes au cours de l'annee est
la grotte du Mont-de-Chac dont il sera question maintenant.
a. Periodicite des pontes de St. v. hussoni au Mont-de-CJwe: Une vingtaine de visites
ont pu etre effectuees dans cette grotte, lors de mes sejours au laboratoire de
Moulis. Toutefois, comme j'ai pu disposer au prealable des lots de Stenaselles captures par Jeannel et Racovitza Ie 30-08-1906 et Ie 15-09-1912, I'analyse de ces
materiaux m'a permis de confirmer mes observations. En septembre 1912, les deux
auteurs avaient soigneusement observe Ie fond du gour, capturant tous les individus
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visibles. Parmi les 35 9 adultes pechees (Racovitza 1950), nous trouvons 2 I 91 (au
repos genital) et 14 9 ovigeres (soit les 2/5 du total). Pour 13 d'entre-elles, les
jeunes se trouvaient au dernier stade larvaire avant la naissance (cf. S suivant) et j'ai
deduit de leur aspect que la liberation par la mere aura it du intervenir entre Ie 15
octobre et Ie 30 novembre suivant la capture. Pour la 9 nO 14, dont les jeunes
etaient a un stade larvaire plus precoce, j'ai estime que leur naissance serait intervenue dans Ie courant de janvier suivant la capture.
J'ai ete ainsi amene a admettre que la ponte des 9 capturees Ie 15-09- I9 12
remontait, pour 13 d'entre elles, ala periode de janvier-fevrier 1912 et a mars-avril,
pour la quatorzieme. II est remarquable de constater que, dans ce lot capture en fin
d'ete, aucune 9 gestante ayant recemment pondu n'etait presente.
De la fin de 1960 a 1972, j'ai visite tres regulierement la grotte. Ne pouvant
effectuer ces observations que pendant les vacances universitaires, je me suis neanmoins efforce de les repartir sur les quatre saisons. Les plus import antes ont eu lieu
respectivement en avril et en fin d'ete (fin aout et septembre), les observations
complementaires en juillet et decembre.
a I. La periode de fin d'hiver et debut du printemps est toujours celle des tres hautes
eaux (debordement du gour) et la capture des Stenaselles est difficile. II est malgre
tout possible d'y pecher une demi-douzaine de 9 ovigeres en general. L'observation
miscroscopique du contenu de leur marsupium a toujours montre que les oeufs sont
a des stades precoces de segmentation, donc qu'il s'agit de pontes recentes. Exempies: en 1966, les 8 9 ov. capturees Ie 2 avril ont ete rapportees vivantes, placees en
elevage a Moulis et leurs pulli ont ete liberes, pour 6 d'entre elles en novembredecembre 1966 et pour les 2 dernieres en janvier 1967; en 1972, les 4 9 ov.
capturees Ie 7 avril ont libere leurs pulli en octobre-novembre. Nous pouvons donc
affirmer que les pontes correspondantes avaient eu lieu respectivement en fevriermars 1966 et janvier-fevrier 1972.
a2. En fin d'ete et debut d'automne, Ie gour est a I'etiage (parfois seulement quelques cm d'eau). Les observations et les captures sont aiseeset la station peut fournir
une centaine de StenaseIIes (cf. S I), dont 15-209 gestantes, qui ont alors toujours
ete placees en elevage individuel a Moulis. A de rares exceptions pres, ces 9 montrent, dans leur marsupium, des larves dont Ie developpement est toujours tres
avance. Comme la date de la mise-bas a ete notee, on peut en deduire I'epoque
approximative de leur ponte:
- Les 15 9 ov. capturees Ie 14-09- 1960 ont libere leurs jeunes entre les derniers
jours d'octobre 1960 et la fin janvier 196 I (pontes de debut janvier a fin mars
1960).
- Les 16 9 ov. recueiIlies Ie 8-08- I 967 ont libere leur portee en novembre decembre
1967 et janvier 1968. Par exception, I'une d'elles n'a mis bas qu'en mars 1968
(pontes de 15 9 entre janvier et mars 1967. ponte de la seizieme en juin).
- Les 17 9 ov. pechees Ie 26-08-1972 furent fixeesimmediatement et leurs portees
etudiees. L'etat de developpement des jeunes larves etait tel que leur liberation
normale serait intervenue entre Ie debut de novembre 1972 et la mi-fevrier 1973.
Les pontes correspondantes dataient donc de fa periode debut janvier - jill avril
1972. Les observations relatives aux 9 gestantes capturees au cours des annees
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1961, 1963-1966 et 1968-1971 confirment celles faites en 1960, 1967 et 1972.
a3. Conclusion: II semble qu'a la station du Mont-de-Chac, St. virei hussoni presente
un rythme annuel de reproduction
bien marque. Les pontes, dans I'immense majorite des cas, ont lieu au cours des trois premiers mois de l'aIlIlee,mais
surviennent
encore, en moindre nombre, les mois suivants. La liberation des jeunes intervient
generalement
en fin d'annee (fin d'octobre a janvier, exceptionnellement
plus tard).
II est interessant de rapprocher ces observations du regime hydraulique du gour
dont j'ai signale les variations annuelles (cf. seconde partie de ce travail), qui vont
jusqu'a I'epuisement
quasi totallors
des arriere-saisons tres seches. On conyoit qu'il
puisse exister une relation entre la periode de ponte des Crustaces et Ie regime des
eaux. En effet, la saison d'etiage est extremement
dMavorable a la reproduction.
Au
cours des anneesa automne sec, il se pourrait meme que la mue (et la mue parturielIe des 9 en particulier),
ainsi que Ie rapprochement
des individus, soient rendus
impossibles,
par manque d'eau libre. En fin d'hiver et au printemps (apport d'eau
considerable,
avec venues de substances nutritives),
les conditions
sont, au contraire, ideales pour l'activite generale des Stenaselles,
la nutrition,
la mue et Ie rapprochement
des sexes. On peut alors penser que la relative synchronisation
des
reproductions,
qui a ete constatee au Mont-de-Chac,
est largement determinee par la
pulsation

hydraulique

annuelle

du gour.

b. Autres stations interessantes de St. virei hussoni:
b I. Grotte de I'Estelas: Cette station fort populeuse

m'a fourni, en douze ans, 441
9 adultes:
356 91 (repos genital), 69 92 (marsupium
vide), et seulement
16 9
ovigeres (5 en 1964, I en 1965, I en 1966, 6 en 1967 et 3 en 1972, les lots des
autres annees n'en recelant aucune). Huit des 9 ov. ont libere leur portee en decembre-janvier (pontes en mars-avril precedents);
5 en septembre-octobre
(pontes en
decembre-janvier
precedents)
et les 3 dernieres en avril-mai (pontes en juillet-aout
precedents).
Bien que cette station montre un certain groupement
des pontes en
hiver et au printemps,
c'est un exemple moins probant et il illustre Ie caractere
aleatoire de la collecte d'informations
precises sur une espece cavernicole.
Comme
par ailleurs, en fin de saison, Ie lac a l'etiage conserve un peu d'eau libre, la contrainte ecologique sur Ie cycle reproducteur
est beaucoup moins severe qu'au Montde-Chaco
b2. Grotte du SMat: L'unique 9 ov. capturee Ie 10-09-1966 a libere ses jeunes en
octobre-novembre
suivants. On peut penser que la ponte remontait
a fin janvier
1966.
b3. Ruisseau souterrain de Saint-Paul: La visite du 18-03-1964 m'a permis de collecter 47 9 adultes, dont 28 91 et 19 92. La presence de ces nombreuses
9 a marsupium vide est un in dice serieux de I'existence d'une periode de liberation massive
des jeunes qui, compte-tenu
de la duree considerable de l'intermue de reproduction,
doit occuper les 3-4 mois precedant la capture (decembre-janvier-fevrier,
en particulier). II pourrait donc lui correspondre
une periode de ponte printaniere qui, Ie lot
du 18-03 ne comportant
aucune 9 ov., pourrait etre legerement posterieure a mars.
b4. Grotte du Goueil-di-Her: Rappelons que les 4 9 ovigeres captun~espermettaient
de penser que leur ponte remontait
a fevrier, avril et mai-juin. De plus, dans Ie lot
capture en janvier 1969, sur 29 9 adultes, il y avait 10 92, ce qui indique encore
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l'existence d'une liberation massive de jeunes, au cours du dernier trimestre de
l'annee precedente. A cette liberation do it necessairement correspondre une periode
de pontes groupees en fin d'hiver.
c. Autres sous-especes de St. virei:
cl. St. virei boui: De multiples visites a la station originale de cette forme (ruisselet
de la galerie artificielle de Couflens de Betmajou), m'ont permis d'en capturer 100,
dont 6 9 ovigeres. Les dates de pontes, estimeesd'apres J'epoque de fin de gestation, seraien t fevrier pour I 9, mars pour 2 au tres et avril pour les 3 dernieres. Nous
aurions alors un maximum de pontes en fin d'hiver et debut du printemps, au moins
dans cette station. Cette forme etant presente dans Ie sous-ecoulement du Nert et
ayant ete capturee regulierement au cours d'une annee par Ie moyen de pompages
appiites (Gourbault et Lescher-Moutoue 1968), il est possible que les lots fixes
permettent de con firmer, ou d'infirmer l'existence de ce maximum annuel des
reproductions. La maniere la plus commode sera d'analyser la repartition des jeunes
Stenaselles au premier stade, donc ayant ete Iiberes parla mere peu de temps avant
la capture, dans chacun des prelevements mensuels.
c2. St. virei buchneri: Aucune 9 ovigere n'a etecapturee, mais un fait interessant est
Ii noter: l'important lot peche Ie 5.04-1966 a la Cueva de Cullalvera (130 individus)
comportait 52 grandes 9. Si aucune ne portait d'oeufs, 29 d'entre-elles avaient un
marsupium vide. Cette representation massive des 9 en fin d'intermue de reproduction indique manifestement que de tres nombreuses naissances ont eu lieu au
cours des mois precedents (fin d'automne et hiver) et qu'en consequence, les pontes
remontent au printemps, apres avril.
c3. St. l'irei l'irei: Les captures au gouffre de Padirac ne contenant aucune 9 ovigere,
les seules indications relatives Ii cette forme nous viennent du domaine interstitie1.
Au cours d'un pompage dans Ie sous-ecoulement du Tarn, une 9 a etecapturee au
debut d'avril 1967. L'examen ayant montre que les oeufs se trouvaient a un stade
tres precoce de segmentation, la 9 ov. fut mise en elevage et la gestation se termina
courant janvier 1968, ce qui faisait remonter la ponte a mars 1967. Cette sousespece etant egalement presente dans la nappe eluviale de J ouan d' Arau, pres de
Maulis, des captures importantes furent effectuees par filtrage continu de la source
(Lescher-Moutoue 1968). Dans les filtrages de printemps (mars-avril-mai), nous
trouvons Ii la fois une 9 ovigere prete a mettre-bas, 692 (ayant libererecemment
leurs jeunes) et aussi 51 jeunes au premier stade. Ces jeunes ont moins de 2 mois de
vie libre (cf. S suivant), si bien que nous pouvons envisager pour eux une naissance
hivernale, donc une recrudescence des pontes a la fin du printemps, comme pour les
autres sous-especes. Quant Ii St. virei angelieri, aucune station connue actuellement
ne se prete a des observations sur sa reproduction.
d. St. buili: Nous ne connaissons pas encore la duree de la gestation de cette grande
espece, bien que les observations sur ses intermues (cf. chapitre II), laissent prevoir
qu'elle est au mains egale et meme superieure Ii celie de St. virei. Comme
5 9 gestantes seulement ont ete captunles, il est delicat de donner un avis sur la
periodicite de ses pontes. En effet, si deux des 9, recueillies en septembre, portaient
des pulli dont i'eciosion etait proche, les trois autres, bien que capturees en aout,
octobre et novembre, portaient des aeufs de ponte tres recente.
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e. Discussion et conclusions: Cinet a expose recemment (1969) comment il a pu
mettre en evidence l'existence d'une periodicite saisonniere des reproductions de
I'Amphipode hypoge Niphargus longicaudatus de la grotte d'Hautecourt (Ain). Les
Crustaces, vivant dans des gours argileux, les conditions sont telles qu'il est possible,
a l'occasion de chaque visite mensuelIe, de disposer des appats permettant d'attirer
et de capturer tous les individus visibles, afin d'affectuer Ie decompte des <;> ovigeres.
Poursuivies durant quatre annees consecutives, ces observations montrent qu'il
existe un pic de reproduction tres net au printemps et un minimum automnal
extremement marque. On peut donc se demander quelles conditions devraient etre
reunies pour reussir a obtenir, en ce qui concerne les Stenaselles, des renseignements
aussi precis.
el. Question du site: 11est necessaire de disposer d'une station accessible en toute
saison, ce qui elimine la plupart des biotopes conn us, soit qu'ils soient trop eloignes
du laboratoire, soit qu'ils soient situes en altitude dans une zone montagneuse, soit
qu'ils soient noyes une partie de I'annee (cavites de la zone amphibie ou reseaux
actifs, rivieres en periode de crue, etc ..... ). La grotte du Mont-de-Chac seule semblait offrir des caracteristiques tres semblables a celie d'Hautecourt, de ce point de
vue.
e2. Question de l'effectif de la population naturelle: Pour que les observations
periodiques presentent une reelle valeur, il est necessaire de contr6ler, a chaque
visite, un nombre suffisant d'individus. Dans Ie travail de Cinet, ce nombre est en
general voisin de la centaine, pour tous les mois de l'annee (1967 et 1968 en
particulier), si bien que les taux de <;> ovigeres releves ont une reelle signification. Or,
en ce qui concerne St. virei, Ie biotope du Mont-de-Chac permet bien de capturer un
tel nombre d'individus, mais uniquement lars des mois favorables (etc et automne,
c'est-a-dire lorsque Ie niveau du gour est moyen ou bas). Les visites de printemps,
periode de crue, ne m'ont jamais permis de contr61er qu'une vingtaine de Stenaselles. Les periodes de quasi-assechement sont au moins aussi dCfavorables (fin
d'automne particulierement sec), car tous les Isopodes, rCfugies au sein du limon
argileux sont inaccessibles. Par ailleurs, Stenasellus n'est pas, comme Niphargus un
Crustace nageur. Aussi, la venue aux appats est-elle beaucoup plus lente et partielle.
Le fait que la gestation soit beaucoup plus longue chez les Stenaselles que chez
Niphargus accroit par contre la probabilite que c11aque <;> ov. soit contr61ee et
compense l'insuffisance numerique de la population.
e3. Question de la disponibilite de l'observateur: La necessite d'effectuer des observations a intervalles de temps assez rapproches et au minimum durant une an nee
entiere demande une presence quasi constante de I'observateur au voisinage immediat des biotopes etudies, ce qui ne pouvait etre mon cas. Quoi qu'il en soit, St.
virei hussoni montre, a l'evidence, une periodicite annuelle des reproductions a la
grotte du Mont-de-Chac, bien que la demonstration en soit apportee par des decomptes moins nombreux et moins precis que ceux realises par Cinet sur Niphargus
longicaudatus.
e4. Valeur generale des observations: St. v. hussoni mis a part, nous possedons
beaucoup moins de renseignements sur la periodicite des autres sous-especes et, a
fortiori, sur celie des autres especes europeennes et, naturellement, sur celIe des
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aux nappes phreatiques
des regions tropicales ou aux eaux
karstiques des basses latitudes. Tout au plus peut-on rappeler, pour ces derniers, que
dans les climats tropicaux a deux saisons, l'une seche, l'autre humide, Ie regime des
eaux souterraines
presente une pulsation annuelle extremement
importante
(niveau
des nappes, concentration
ionique, etc ..... ) qui ne doit pas manquer de retentir sur
I'activite organique de leurs hates.
Quant a St. virei, j'ai montre (cf. deuxieme
partie de ce travail), la variete
considerable
de ses milieux de vie. Les eaux karstiques, a tous les niveaux du massif,
les nappes eluviales comme les nappes alluviales, sont susceptibles de l'abriter,jusque
dans Ie flux souterrain des cours d'eau epiges. L'espece est un ensemble de populations soumises, les unes a des conditions
variant relativement
peu au cours de
l'annee (biotopes
cavernicoles,
nappes profondes),
les autres a des variations du
milieu physique bien plus importantes
(sous-ecoulement,
nappes eluviales). Rien ne
s'oppose a ce que les peuplements
de ce dernier type presentent
une epoque de
reproduction
maximale beaucoup mieux definie que celie des peuplements
cavernicoles. Mon collegue J-P Henry, qui etudie actuellement
la biologic des Asellides
sou terrains (Proasellus cavaticus et especes voisines), pourra certainement
apporter
d'interessantes
conclusions
sur la periodicite
comparee d'une espece habitant a la
fois les eaux de grottes a temperature
tres constante
et les nappes alluviales a
temperature
tres variable dans l'annee,espece
qui manifeste donc, dans l'Est de la
France, la meme ubiquite ecologique
que St. virei dans les Pyrenees et Ie bassin
aquitain.
3. Reproduction dans les elevages de Stenaselles: Ayant montre que, dans les populations naturelles (Mont-de-Chac,
plus specialement),
il existe un groupement
certain des pontes au cours d'une saison, on peut se demander
si, dans les elevages
experimentaux
d'adultes,
places, $Oit a la grotte de Moulis, soit en chambre froide,
on va retrouver trace de ce synchronisme
relatif des reproductions.
La reponse a
cette question reste difficile a donner, pour les raisons suivantes:
a. En douze ans, je n'ai pu disposer, au total, que de 243 ? ovigeres. 101 d'entre
elles ont ete capturees gestantes dans la nature, dont les 3/4 environ au Mont-deChaco 11 n'en reste que 142 qui soient devenues ovigeres au laboratoire,
soit seulement 11-12 par an.
b. Toutes les reproductions
d'une annee determinee
ne surviennent
pas dans un
elevage unique a fort effectif, qu'aucune station connue ne pourrait alimenter, mais
dans une serie de lots conserves simultanement
(d'origines
tres variees: Mont-deChac, Estelas, Bedat, Gourgue, Sauvajou, etc ..... , pour St. v. hussoni; Cullalvera,
pour St. V. buchneri; Padirac, pour St. V. virei, etc ..... ). De plus, certains des
aquariums
se trouvaient
a Moulis, d'autres en chambre isotherme a Dijon et quelques uns, durant quelques annees, a Antheuil, (cf. premier chapitre), donc dans des
conditions assez variees.
c. Les individus reproducteurs
en elevage n'ont pu etre, jusqu'a present, que des
specimens originaires de biotopes naturels, qui ont vecu un certain nombre d'annees
dans leur propre station, dans des conditions
fort differentes:
Ie materiel vivant est
donc tres heterogene.
d. Les elevages doivent etre maintenus
en place durant de longues annees, ce qui
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IH~cessite un entretien periodique:
renouvellement
de l'argile et de I'eau, apports de
nourriture,
etc ..... , qui soumettent
obligatoirement
les Crustaces a des stimuli dont
Ie rythme, pour artificiel qu'il soit, n'est peut-etre pas sans influence.
Quelques exemples precis vont pouvoir maintenant
illustrer Ie comportement
habituel d'un elevage de Stenaselles en ce qui concerne la reproduction:
e. Dans un lot de 7 0 et 7 ? I (St. v. hllssoni de I'Estelas), mis en place en septembre
1960, il apparait 3 ? ov. en juin-juillet
1961. Par la suite, aucune reproduction
n'est
observee avant aOltt 1964.
f. Dans un lot de 28 0 et 15 ? 1 (St. v. hllssoni du Goueil-di-Her),
installe en janvier
1969, une ? devient ovigere en avril 1970, 2 en juiIIet 1970 et aucune avant I'ete
1972.
g. Dans un lot de 240 et 53? I (St. ]J. hllssoni du Bedat), mis en place en septembre
1966, il n'est pas apparu de? ov. avant aout 1969 (2 cas simultanes).
h. Dans un lot de 29 0 et 18 ? I (St. v. hllssoni de Lespiougue),
de juillet 1966, il
n'est pas apparu de? gestante avant avril 197 I (2 cas).
i. Enfin, dans un gros elevage, comportant
au depart de nombreux 0 et 67 ? 1 (St. v.
hllssoni du Sauvajou), d'aout 1966, je n'ai pas observe de reproductions
avant Ie
courant de I'annee 1969 (10 cas, correspondant
a des pontes reparties de deeembre
1968 a aout 1969). Par la suite, une reproduction
a eu lieu en avril 1970 et une en
janvier-fevrier
1972.
On constate donc, en general, qu'apres mise en place d'un elevage, il peut survenir quelques cas de ponte dans les mois qui suivent l'installation.
On peut penser
qu'il s'agit de ? pratiqllement pretes iz la ponte et qui, de toutes fayons, l'auraient
effectuee au printemps suivant, dans leur biotope nature!. Ensuite, c'est seulement
apres un temps de latence important,
superieur a un an (2, 3 ans ou davantage), que
surviennent
des cas isoles ou groupes de reproduction.
Ces cas sont toujours en
faible nombre,
compte-tenu
de l'effectif du lot. Les observations
ne permettent
donc pas de montrer Ie maintien d'un rythme saisonnier des reproductions,
dans les
conditions
stables regnant au laboratoire
sou terrain ou dans les chambres isothermeso
Ces observations
n'ont evidemment
qu'une valeur indicative. Pour obtenir des
resultats plus probants,
il serait souhaitable
d'utiliser, comme reproducteurs,
non
pas des Stenaselles
du milieu naturel, mais des individus nes au laboratoire.
En
reunissant
dans un grand aquarium
plusieurs portees et en les maintenant
en vie
jusqu'a I'age aduIte, on pourrait realiser des observations
sur un material plus homogene et non influence au prealable par les conditions
particulieres
d'un biotope
nature!. Une telle experience est possible, mais sa realisation demandera une dizaine
d'annees.

4. Rythme individllel de ponte et repos genital de la [emelle:
Dans un travail recent, Rouch (1968), comparant les rythmes de ponte des? des
differentes
especes de Copepodes Harpacticides
epiges et sou terrains mises en elevage, arrive a la conclusion que Ie rythme des formes hypogees est fortement ralenti
par rapport a celles de surface. Pour une espece muscicole epigee, on trouve a peu
pres 4 pontes par mois, mais seulement
2 pour un hypoge recent et 3 en 2 mois
pour une espece troglobie ancienne. Le groupe des Harpacticides
comprenant
egale-
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ment des esp(kes marines, dans lesquelles la succession des pontes est extremement
rap ide (une ponte tous les 3 jours, chez Tisbe [urcata, selon Lwoff 1927), fournit
donc un exemple particulierement demonstratif du ralentissement de l'activite reproductrice chez les Copepodes hypoges.
Chez les Stenaselles, organismes sou terrains de taille bien plus importante que les
Copepodes, la question du rythme des pontes va se poser a une toute autre echelle.
C'est pour cette raison que j'ai traite en priorite la mue, la duree des intermues des
adultes et les problemes chronologiques qu'elles posent. Les Stenaselles vivent normalement de nombreuses annees. rai estime a 15 ans la longevite naturelle des <;'
des lignees cavernicoles. Pour un adulte de taille moyenne ou forte, I'intervalle
separant deux mues successives est couramment de 9-10 mois, mais il peut devenir
superieur, disons annuel au quasi annuel, rien que pour les intermues normales. Or,
les intermues parturielles des <;' sont obligatoirement plus longues encore que les
precedentes: 12 mois au minimum pour les jeunes <;' gestantes, 15-16 mois en
general et parfois 18 mois pour les <;' iigees. De plus, il ne faut pas perdre de vue
qu'une intermue parturielle n'est jamais suivie directement d'une mue parturielle,
donc d'une ponte et d'une nouvelle intermue de reproduction: a l'issue de sa
gestation, la <;' ov. subit toujours une mue in termediaire , qui fait disparaftre son
marsupium et marque Ie debut d'une intermue de repos sexuel (9 mois au moins,
pour une <;' de taille moyenne).
Une femelle donnee, qui subirait une mue parturielle et pondrait en janvier de
l'annee nOI, pour prendre un exemple precis, est donc rigoureusement incapable de
pondre une seconde fois, au cours de cette meme annee. Bien mieux, elle ne peut
meme pas Ie faire a la meme saison de l'annee suivante Uanvier, annee n02). II faut
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attendre au minimum 21 mois (c'est-a-dire octobre de I'annee n02), pour qu'une
nouvelle ponte soit theoriquement possible (12 mois + 9 mois). S'il s'ecoule deux
intermues de repos sexuel successives (dureesrespectives de 9 et 10 mois), il faudra
patienter au minimum 31 mois (12 + 9 + 10), pour obtenir la seconde ponte (aout
de l'annee nO3). II faudra attendre au minimum 42 mois Quillet de I'annee n04), s'il
se produit successivement trois intermues de repos sexuel avant la seconde mue
parturielle (12 + 9 + 10+ 11 mois) ....
On peut donc affirmer que l'existence d'un rythme annuel de ponte, a l'echelon
individuel, chez les Stenaselles (St. v. hussoni), les autres sous-especes de St. virei et
les especes voisines observees), est arithmetiquement
impossible. La periodicite
theorique minimale est bisannuelle: pontes au printemps des annees n, n+2, n+4,
etc ..... Cette periodicite est certainement plus couramment trisannuelle et meme
plllriannuelle, dans les populations confinees dans des biotopes ou l'apport nutritif
est mediocre.
Ce fait essentiel peut eire traduit d'une autre maniere: dans les populations
d'Asellides epiges, dont la vie est courte et dont l'incubation ne depasse pas un mois,
un maximum tres accuse de I'activite reproductrice existe au printemps, ce que J-P
Henry et moi-meme avons pu constater chez les A. aquaticus et P. meridianus de
Dijon. A cette epoque, la totalite ou la quasi-totalite des 9 sont en intermue de
reproduction (mars-avril). Dans une population de Stenaselles, a quelque saison que
ce soit, un tel phenomene ne peut pas exister, car Ie lot des 9 adultes est forme de
deux categories d'individus: d'une part, un certain pourcentage de 9 qui vont se
reproduire dans l'annee et, d'autre part, toutes les 9 qui sont inaptes a Ie faire, au
cours de cette meme annee.
Compte-tenu des valeurs numeriques donnees, on peut affirmer que, dans Ie
meilleur des biotopes possibles, on ne rencontrera, au maximum, que 50% des 9 en
intermue parturielle (9 ov. ou 92, marsupium encore occupe ou vide). La seule
station qui approche de ce cas theorique est celle du Mont-de-Chac ou j'ai trouve
44,7% de 9 en intermue de reproduction (9 ov. + (2) sur un total de 3809 adultes
capturees.
On peut alors penser que, dans ce biotope tres favorable, les intermues de
reproduction d'une me me 9 ne sont generalement separeesque par une seule intermile de repos sexuel: la plupart des 9 pondent une fois tous les deux ans et
quelques unes, une fois tous les trois ans seulement.
En general, les apports nutritifs vers Ie biotope karstique ne seraient, ni assez
abondants, ni assez reguliers, pour permettre aux 9 d'accumuler des reserves vitellines necessaires, au cours d'une seule intermue de repos sexuel, aussi, deux, trois, ou
davantage de ces intermues se succedent-elles dans l'intervalle separant deux reproductions. Ainsi, a la grotte de l'Estelas, bien que la population soit importante, par
suite de l'etendue du lac, les captures cumulees (422 9 adultes), n'ont jamais renferme que 19,6% de 9 a marsupium (9 ov. + (2). Ceci donne a penser qu'il s'ecoule
au moins 5 ans entre deux pontes successives, pour beaucoup de 9 de cette station.
La perennite de la population cavernicole en cause n'est pas mise en peril par cet
espacement considerables des reproductions individuelles, car St. virei reste une
espece prolifique (portee moyenne de 32 jeunes). En admettant une mortalite
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pnkoce nulle, il suffirait en effet qu'une seu1e <;> sur 15 se reproduise une seule fois
dans sa vie, pour m<.intenir l'effectif de la population.
La population
de I'Este1as
reste done aun
niveau de prolificite
tres superieur a ce minimum theorique
et
conserve un important ex cedent annuel des naissances.
Une conclusion s'impose: a l'interieur de la seule sous-espece cavernicole St. v.
hussoni, il ne semble pas exister de rythme-type de ponte, valable pour toutes les <;>
de tous les biotopes. II existe simplement
une limite inferieure du temps separant
deux pontes successives. Cette duree est egale a la somme d'une intermue parturielIe, plus une intermue de repos genital et vaut environ deux ans, dans les conditions
optimales.
Elle augmente, pour devenir pluriannuelle,
dans les biotopes moins favorabIes (apport nutritif reduit, temperatures
basses): Quel est done Ie determinisme
de la reproduction?
Le processus biologique qui semble synchronise sur un rythme annuel, ou quasi
annuel, par les pulsations
du milieu souterrain,
serait vraisemblablement
la mue
(duree de l'intermue
des adultes tendant a devenir proche de I'annee). La ponte de
la <;> survenant a l'occasion d'une mue particuliere
(parturielle),
cela implique ipsofacto une certaine synchronisation
des pontes, lors de la periode des hautes eaux, la
plus favorable. Mais seules vont pondre les <;> en etat de Ie faire, c'est-a-dire celles
qui portent des ovocytes arrivant a maturite.
Les autres <;> adultes de la population,
dans Ie mcme temps, vont effectuer une mue non-reproductrice
(mue intermediaire
ou mue de repos sexuel, scIon les cas).
En cffet, ayant observe de nombreuses
<;> gestantes
(St. v. hussoni pour la plupart), j'ai pratiquement
toujours note que chaque <;> prete a pondre avait developpe
une generation
complete d'ovocytes,
remplissant
les ova ires sur toute leur longueur
et donnant
un effectif d'oeufs comblant
totalement
Ie marsupium.
En d'autres
termes, je n'ai pas observe, chez les Stenaselles, Ie phenomene
rencontre chez des
Asellides epiges: la ponte de printemps, ayant un effectif considerable,
a la suite de
la longue periode dereposgenital
hivernal, suivie de pontes d'etea tres faible effectif, les hautes temperatures
estivales de l'eau raccourcissant
considerablement
les
intermues
et ne permettant
plus a la <;> d'accumuler
les reserves necessaires a une
generation
complete
d'ovocytes,
phenomene
bien observe sur A. aquaticus par
Balesdent (1964) et que nous avons retrouve sur les peuplements
vivant pres de
Dijon.
La ponte, chez les Stenaselles cavernicoles,
semble done ctre l'equivalent
de la
"ponte de printemps" des epiges, ponte correspondant
a l'accumulation
maximale
de reserves compatible
avec la taille de l'individu, a la suite d'une longue phase de
repos. On conr,;oit alors que I'intervalle de temps entre deux pontes successives, tout
en ayant un minimum biologique (intermue
parturielle
+ intermue de repos), ait
une valeur reelle (Ie plus souvent tres superieure a la precedente),
determinee essentiellement par des causes ecologiques locales (importance
des apports nutritifs dans
Ie biotope, temperature).
Ce serait alors Ie temps necessaire pour accumuler
des
reserves vitellines correspondant
a une generation complete d'ovocytes, ce qui, pour
St. v. hussoni, demanderait couramment de 3 5 aIlS dans de nombreuses stations
cavernicoles.
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E. Conclusions:
Les appareils genitaux 0 et 9 des Stenaselles ne different pas fondamentalement
de ceux des autres Asellotes. Tout au plus doit-on signaler quelques variations dans
la position
de la glande androgene
et noter la constitution
tres particulicre
des
pleopodes II du 0, qui jouent un role essentiel dans la fecondation
interne.
.
Contrairement
a ce qui s'observe chez les Asellides ou chez de nombreux aut res
Isopodes (Helleria, Caecosphaeroma, etc ..... ), Ie male adulte est plus petit que la
femelle. Cette difference de taille est certainement
a relier au fait que la formation
du couple est tres ephemere et qu'il n'existe pas de chevauchee nuptiale. Celle-ci,
courante
chez les Isopodes, peut devenir demesurement
longue chez les Spheromiens cavernicoles.
Son inexistence chez les Stenaselles est certainement
une consequence de I'ecologie originelle du groupe (vie dans les interstices ou dans des galeries creusees dans les alluvions imbibees d'eau). Ce mode de vie serait incompatible
avec une chevauchee
nuptiale qui, si elle existait, pourrait durer des semaines ou
meme des mois, comme c'est Ie cas chez Caecosphaeroma blirgulldlim qui, elle, est
un organisme d'eau libre.
L'accouplement
des Stenaselles est trcs bref (quelques dizaines de minutes) et
bilateral successif.ll ne peut s'operer que lorsque la femelle est receptive, c'est-a-dire
lors de l'intramue
parturielle.
Cette periode dure en general deux semaines. Au
cours des intermues de repos sexuel, les orifices genitaux de la femelle ne sont pas
fonctionnels;
ils ne Ie deviennent que lors du rejet de la demi-exuvie posterieure de
la mue parturielle.
La demi-exuviation
anterieure libere ensuite des oostegites fonctionnels qui constituent
Ie marsupium.
Les oeufs y sont pondus 3 a 5 jours apres
seulement
et la ponte peut durer 24 heures environ. Les oeufs sont plus gros que
ceux des Asellides (presque 0,4 mm de diametre chez St. lJirei et presque 0,6 chez
St. bui/i). lIs sont tres riches en vitellus, mais il est difficile de faire des comparaisons precises, la famille des Stenasellidae ne renfermant
aucune espece epigee. Le
nombre des oeufs par ponte parart etre plus ou moins fonction de la taille, ou
plutot de la masse de la femelle (IS a 60 oeufs, chez St. lJ. hllssolli 32, en moyenne
a.la grotte du Mont-de-Chac).
Les Stenaselles etant des Asellotes de forte taille, il
n'existe pas de disproportion
entre la taille de l'oeufa
la ponte et la taille de la
femelle adulte, comme cela existe chez les Isopodes nains, adaptes a la vie psammique (Microparasellides).
L'intermue
parturielle est tres longue (12 a 18 mois, chez St. lJirei, scIon l'age de
la femelle). La periode de gestation ne durant que 9-10 mois, dans les conditions
normales, il s'ensuit que la femelle conserve sa poche incubatrice vide pendant 2 a 8
mois, apres avoir liberesa
portee. La mue qui termine l'intermue
de reproduction
ramene
toujours
les oostegites
a l'etat non fonctionnel. AiJ.lsi, une intermue
parturielle
n'est jamais directement
suivie d'une nouvelle ponte, mais toujours
d'une ou plusieurs intermues de repos genital (duree 9-10 mois a plusieurs annees),
au cours de laquelle s'accroIt une nouvelle generation d'ovocytes.
Ce phenomene
est
a relier a la longevite extreme des Stenaselles (au moins 15 ans, pour les St. lJirei

hussoni 9).
Le probleme de la periodicite
differents: celui de la population

de la reproduction
doit etre etudie
naturelle, celui de I'individu:

a deux

niveaux
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- Dans les populations
ou des cas de reproduction
ont pu etre observes, il semble
bien exister un maximum saisonnier (pontes en fin d'hiver et debut du printemps,
naissance des jeunes en automne,
la grotte du Mont.de.Chac).
Ce phenomene
ne
paraft pas se maintenir en elevage. II s'agit peut.etre tout simplement
d'une relative
synchronisation
des mues parturielles
des femelles aptes a subir celle.ci, princi.
paIement sous l'action de facteurs ecologiques,
caracteristiques
de chaque biotope
considere (flood factor).
- Par suite de la longue duree des intermues et du fait qu'une intermue parturielle
est toujours suivie, au moins, d'une intermue de repos genital, une meme femelle ne
peut pas se reproduire
chaque annee et ses reproductions
sont espacees de deux a
cinq ans, selons les qualitcs de son biotope. Dans certains cas, il se pourrait que la
ne se reproduise qu'une fois au cours de sa vie.
Compte.tenu
de l'espacement
minimal intangible des pontes (2 ans), c'est peut.
etre I'etat de ses reserves vitellines et Ie rythme de leur accroissement,
selon les
disponibilites
du milieu, qui constitue l'horloge biologique propre aux femelles de
chaque station.
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32.
ovigcre de 8 mm, St. virei illissoni de l'Estelas: poche incubatrice distendue par les larves
prctes ,I cclore. L'une d'elles cst partiellement
dcgagce des oostcgites. Remarquer l'importance
et Ie port des pcrciopodes
I (gnathopodes),
dont Ie dcveloppement
des articles de base limite
ceilli dll marsupium vcrs l'avant.
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VIREI

ET SA CHRONOLOGIE:

A. Gcncralitcs:
Le developpement
des Isopodes ocules a fait l'objet d'innombrables
travaux,
de puis environ un siecle et demi. II serait fastidieux
de les enumerer tous. J'ai
consulte plus specialement
ceux qui se rapportent
aux Asellotes ou aux groupes
voisins: Rathke (1834), Roule (1896), Van Beneden (1869), Mac-Munich (1895),
Stromberg
(1965), etc ... , mais j'ai attache une attention
particuliere
aux travaux
relatifs au developpement
de Peracarides cavernicoles: Niphargus virei (Ginet 1960),
Caeeosphaeroma burgundllm (Daum 1954), Mieroeharon, Angeliera et Paraeharon
(Coineau
1971). De plus, j'ai eu de nombreux et fructueux
echanges de vues avec
mes collegues et amis F. Graf (comparaison
du developpement
des Amphipodes
et
des Isopodes) et J-p. Henry (comparaison
du developpement
des AselIides souterrains, Proasellus du groupe cavatieus, avec celui des Stenaselles).
Le developpement
intramarsupial
des Stenaselles n'a fait I'objet que de rares
observations:
Racovitza (1950) a decrit Ie dernier stade larvaire non mobile de St.
virei hussoni et Argano (1968) a donne un schema du stade larvaire precedent pour
St. llllragiclis de Sardaigne.
Les oeufs des Stenaselles sejournent
fort longtemps et se dcveloppent
dans Ie
marsupium
maternel.
Les jeunes, lorsqu'ils Ie quittent,
sont, comme c'est la regie
chez les Isopodes, deja aptes a se mouvoir normalement,
bien que leur aspect ne soit
pas encore tou t-a-fait identique a celui des adultes.
La phase de vie marsupia Ie des Stenaselles comprend
deux periodes: une premiere, que l'on peut qualifier d'embryonnaire,
se terminant
lorsque Ie jeune organisme se debarrasse du chorion de l'oeuf et une seconde, au cours de laquelle la
forme caracteristique
de I'espece se dessine et l'organogenese
se poursuit, c'est-adire une periode larvaire. Toutefois,
lorsque Ie jeune est Iibere par la mere, son
pereionite
VII (segment thoracique
VIII) est encore incompletement
developpe et
ses pereiopodes
VII sont absents: la phase larvaire est inachevee lors de l'acquisition
de la vie libre. Elle se poursuit durant les premieres intermues,
pour donner un
jeune pourvu de sept paires de pattes thoraciques comme I'adulte. Ensuite, Ie jeune
entrera dans une periode de vie juvenile, qui durera jusqu'a la puberte et se caracterisera par une croissance importante
et la differenciation
des caracteres sexuels
externes.
Ainsi, l'etude du developpement
de St. virei sera scindee en deux: phase intramarsupia Ie, puis phase extramarsupiale.
B. Dcveloppement
intramarsupial:
II comprend
une periode embryonnaire,
est particulierement
importante.

I. Duree dll developpemellt
descendance
de
chapitre II1/I/C),
que plusieurs cas
- des 9 adultes,

suivie d'une

periode

larvaire.

Sa duree

intr('marsupial: Mes observations
ont porte sur la
quelques
240 9 ovigeres. Ayant deja donne precedemment
(cf.
certaines indications sur ce materiel, je me contenterai
de rappeler
sont a envisager:
elevees au laboratoires dans des conditions se rapprochant
de celles
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des biotopes naturels, sont devenues ovigeres. Elles ont ete observees jusqu'a la
sortie des pulli du marsupium.
- des 9 capturees ovigeres ont eteplacees en elevage et suivies, elles aussi, jusqu'a la
liberation de la portee, l'etat de developpement de celle-ci, au moment de la capture, ayant ete note.
- des observations realiseessur des 9 ovigeres resteesdans leur biotope naturel, tout
au long de leur gestation (grottes du Mont-de-Chac et de Peyort), sont venues
con firmer les durees de developpement marsupial constateesen elevage.
Dans les conditions normales, a des temperatures constantes de 9 a 11°, Ie
developpement intramarsupial de St. virei hussoni et des trois autres sous-especes
etudiees, dure toujours entre 9 et 10 mois. Cette duree peut sembler considerable,
mais je n'ai observe aucune exception a cette regie. Quelques essais d'elevage a 6-70
semblent montrer que Ie developpement est encore plus lent (I I mois environ), a
ces temperatures, qui correspondent a celles des biotopes les plus froids de l'espece,
tandis qu'il parait qu'a 14-15°, la duree du developpement est quelque peu raccourcie. II serait interessant d'entreprendre une etude des variations de la duree du
developpement intramarsupial en fonction de la temperature. La duree normale de
9-10 mois correspond d'ailleurs tres bien aux valeurs trouvees pour la duree de
l'intermue parturielle des 9 (cf. chapitre II/IV), puisque celle-ci excede toujours 12
mois, dans les memes conditions (cL chapitre I1I/I/C). Elle permet, dans tous les
cas, au developpement intramarsupial de la portee de s'effectuer normalement, avec
une importante marge de securite. Les jeunes ne sont donc jamais rejetes avant
terme par la mue regressive des oostegites.
A plusieurs reprises, j'ai extrait de la poche incubatrice de certaines 9, des
embryons ou des stades larvaires precoces, bien avant terme. II a etepossible de les
conserver vivants, durant plusieurs mois, in vitro et Ie rythme de leur developpement n'en semble pas sensiblement affecte.
Pour l'Asellidae epige A. aquatints, place dans les memes conditions d'elevage
que les Stenaselles, l'incubation est de I'ordre de un mois seulement, au maximum.
Selon Unwin (1920) et Steel (1961), cette duree est valable egalement pour les
reproductions de printemps, dans la nature, en Angleterre. La duree du developpement intramarsupial des Stenaselles est donc au moins 10 fois plus importante que
celie d'un Asellide ocule de taille comparable, les conditions exterieures restant les
memes (Magniez 1973c).
De nombreuses et interessantes observations ont ete faites sur la duree de l'incubation d'A. aquaticus. II en ressort que cette duree varie dans des proportions
considerables en fonction de la temperature ambiante. Elle ne serait que de deux
semaines, environ, pour 18 a 20°5, (Steel 1961, Andersson 1969), de 19 jours a
16° (Balesdent 1964); de 15-20 jours a la temperature du laboratoire (Henry, in
litt.), de 26 a 32 jours a 13° 5 et de 41-48 jours a 10° (Anderssen 1969). Selon ce
dernier, A. aquaticus arrive a se reproduire dans les lacs de Suede (c'est-a-dire dans
la partie la plus septentrionale de son aire), a des temperatures tres basses (4° 5), au
prix d'un enorme accroissement de la duree du developpement intramarsupial
(134-148 jours) et d'un considerable dechet, la majorite des portees etant rejetees
par la mue intermediaire de la mere, avant que les larves soient aptes a mener une
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vie libre. 11sera it interessant de disposer de resultats tres precis sur les durees et les
saisons d'incubation de cette espece epigee, dans les ambiances climatiques tres
variees qu'elle connaft, depuis les pays scandinaves jusqu'a l'Emope meridionale,
cela fournirait un excellent terme de comparaison pour les formes hypogees. De
toute fayon, il ne semble pas que la duree d'incubation, chez St. virei, soit susceptible de varier dans de telles proportions, en fonction de la temperature, dans les
limites de celle-ci compatibles avec la vie.
Chez un Asellide hypogc, comme P. cavaticus, la duree du developpement intramarsupial est de 70-80 jours (Henry 1965, resultats preliminaires) a 10°. Elle n'est
environ que Ie double de celle d'un Asellide cpige, dans les memes conditions. Chez
Ie grand Amphipode hypoge Niphargus virei, l'incubation dure 4 mois et 10 jours
(Ginet 1960) et n'atteint done pas la moitie de celle de St. virei. Une duree d'incubation de 3,5 a 4 mois est consideree comme normale pour Ie grand Oniscoide
Helleria brevicornis, par Mead (1963).
Par contre, on connai't des Isopodes cavernicoles aquatiques dont Ie sejour marsupial est encore plus long que celui des Stcnaselles: cas du Spheromien Caecosphaeroma burgundum, auquel Daum (1954) attribue une duree d'incubation de
11-12 mois, qui est considCree par Marvillet (1970), comme un minimum absolu, Ie
developpement intramarsupial prenant plus couramment 15 mois. Ce meme auteur
trouve egalement une duree de 15 mois pour Monolistra caeca, elevee dans les
memes conditions. On peut done admettre que, chez un certain nombre d'lsopodes
cavernicoles, appartenant a des sous-ordres differents, la duree du developpement
intramarsupial des jeunes peut approcher, egaler ou meme depasser une annee, dans
les conditions de temperature de leurs biotopes naturels. En ce qui concerne les
Stenaselles, on pourra remarquer que cet allongement est parfaitement conforme
avec celui de la longevitc generale (de l' ordre de 10 fois celle des Asel10tes epiges
comparables, cf. Magniez 1973c).
2. ?eriode embryonnaire: On admettra qu'el1e commence avec la premiere division
de segmentation de l'oeuf et s'acheve avec Ie rejet des membranes ovulaires (chorion
et membrane vitelline) par I'embryon. La suite du developpement intramarsupial
sera qualifiee de postembryonnaire.
Les observations, realisees surtout sur St. virei hussoni et, accessoirement, sur les
autres sous-especes elevees, m'ont amene a assigner a cette phase du developpement
intramarsupial, une duree de 5 mois a 5 mois Yz, aussi bien en elevage que dans les
conditions naturelles.
L'embryologie des Isopodes ayant fait I'objet de travaux specialises nombreux et
precis, I'etude detaillee de I'embryogenese de St. virei ne s'averait pas necessaire. Par
ailleurs, les Stenasellides ne constituent pas un materiel favorable (rarete des reproductions, haute teneur de I'oeuf en vitellus, excessive lenteur du developpement).
Je rapporterai cependant quelques observations personnel1es sur les etapes importantes de cette embryogenese.
a. Stades precoces: L'oeuf, apres la ponte, se presente comme un globe vitellin
homogene, forme de granules de tail1e importante (souvent 511, mais 10-1511, pour
les plus grands, aussi bien chez St. virei que chez St. buili). La teinte est jauniitre
uniforme. Le noyau de fccondation semble se tenir au centre, dans une masse de
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cytoplasme hyalin. Celle-ci serait en continuite avec une pellicule de cytoplasme
periphcrique, par l'intermediaire de desmoses cytoplasmiques extremement tenues,
comme Stromberg (1965) l'a constate chez Idotea. Lors de cette phase precoce, je
n'ai jamais observe la presence de la membrane vitelline en dessous du chorion,
mais, selon Mac Murrich (1895), l'apparition de cette membrane pourrait etre tardive chez les Isopodes dont les oeufs sont tres riches en vitellus et cette absence est
concevable, dans Ie cas des Stenaselles. J e n'ai pas non plus cons tate la presence des
globules polaires en surface du vitellus.

M

FIGURE 34
M. Schema montrant
la positIOn de I'orifice genital fonctionnel
avant la ponte (9 de 9 mm, St. v. husso/li du Mont-de-Chac).

droit

(L = 180-190

11), juste

Quelques aspects du developpement
embryonnaire
chez St. v. hussoni:
N. Stade preeoce, avec aire embryonnaire
diseoi"dale (440 x 39011).
O. Stade plus avanee, vue dorsale (455 x 385 11): les organes latero-dorsaux
apparaissent
sur
l'aire extraembryonnaire,
sous Ie chorion et la membrane
vitelline, mais ne sont pas encore
pedoneules.
Les lobes frontaux de l'emhryon sont un peu visibles en avant
1'. Stade ulterieur, vue ventrale (420 x 40011): les organes latero-dorsaux,
ayant forme leur
pedoncule,
ont perfore les membranes
ovulaires. L'embryon
s'est eonsiderablement
allonge,
occupant plus d'un demi grand eercle sur Ie globe vitellin.
Q. Stade embryonnairc
terminal (620 x 48011): antennules et antennes refoulent les membranes
ovulaires, dont elles vont provoquer la dehiscence, marquant la fin de l'etat embryonnaire
et Ie
debut de la phase larvaire intramarsupiale.
La segmentation
cst terminee. La limite entre pereion et pleon cst bien visible. On remarque l'importanee
des reserves vitellines
ee stade et
l'eloignement
des organes latero-dorsaux
de l'aire embryonnaire.

a
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L'oeuf, d'abord spherique, devient rapidement ellipsoidal Qusqu'a 380 par 440
par compression reciproque.
Sa taille a dejaete envisagee (cf. S I/C/2). 11est beaucoup plus volumineux (2,4 a 4
fois) que celui des Asellidae epiges europeens communs. L'oeuf de St. buili est
encore 2,8 fois plus gros que celui de St. virei. C'est dire que les reserves vitellines
sont exceptionnellement abondantes et ne seront resorbees que tres tardivement au
cours des stades larvaires. A un meme stade evolutif intramarsupial, I'embryon,
puis la larve de Stenasellus seront toujours plus globuleux que ceux des Asellides.
Cette comparaison sera facile a etablir, car mon collegue J-P. Henry etudie, dans un
travail parallele a celui-ci, Ie developpement des Asellides hypoges du groupe de
Proasellus cavaticus.
Les premieres divisions de segmentation se passent dans Ie cytoplasme central et
sont tres incompletes. Ce n'est que peu a peu que les noyaux des blastomeres
emigrent vers Ie periplasme.
Chez St. virei, j'ai pu juger de I'extreme lenteur de ces premiers stades. Avec J-P.
Henry, j'ai eu, en effet, I'occasion d'effectuer un certain nombre de preparations
extemporanees par ecrasement ("squash"), afin de compter les chromosomes somatiques dans les plaques metaphasiques de division des blastomeres embryonnaires.
Un mois apres la ponte, Ie nombre des noyaux est encore insuffisant, pour avoir la
chance de trouver a coup sur des stades metaphasiques. Ce sont seulement les
embryons de 1 mois 1'2 a 2 mois qui permettent d'observer un nombre suffisant de
noyaux peripheriques. Au bout de 2 mois 1'2, une petite aire blastodermique blanchatre, quasi circulaire, s'est formeesur la face ventrale de I'embryon. A ce stade,
on voit que, sous Ie chorion, assez largement decolle, une seconde membrane plus
fine (membrane vitelline? ) entoure l'embryon, cf. fig. 34 N et O.
b. Secollde phase du developpemellt embryonnaire: L'aire embryonnaire, d'abord
discoidale, va s'allonger progressivement vers l'arricre, jusqu'a occuper environ les
deux tiers d'un grand cercle, autour du globe vitellin. L'invagination neurale forme
une longue gou ttiere mediane. Les feuillets internes se mettent en place et, peu a
peu, la segmentation mesodermique apparait. En meme temps, sur les regions laterodorsales du globe vitellin, apparaissent deux petits disques blastodermiques,
blanchatres comme l'embryon lui-meme. Ce sont les ebauches des deux organes
latero-dorsaux (fig. 340).
A la fin de cette seconde phase, ces organes vont perforer Ie chorion et devenir
externes (fig. 34 P). Le mecanisme qui leur permet d'operer cette sortie afin de
devenir fonctionnels n'est pas elucide. Toujours est-il que, rapidement, ces organes
croissent, formant un long pedoncule cellulaire, qui se raccorde interieurement au
blastoderme extraembryonnaire, traverse Ie chorion et s'epanouit distalement en
une coupe circulaire dont la concavite est tournee vers l'exterieur (cf. fig. 34 Q, 35
Ret S).
Les organes latero-dorsaux des Isopodes sont connus depuis longtemps. lis ont
re'fu des noms tres varies: "Wundersamen Blatter" de Rathke (1832), "B1attf6rmigen Anhange" de Dejdar (1930), "appendices foliaces" de Van Beneden (1869),
etc ... IIs ont encore ete appeles "branchies embryonnaires" et sont particulierement
bien developpes et durables au cours des stades intramarsupiaux des Asellotes. Des

11, chez St. v. hussoni), ou plus ou moins polyedrique,
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roles tres varies leur ont ete attribues,
mais il semble bien que leur fonction est
d'assurer les echanges (respiratoires,
substances dissoutes, eau), avec Ie milieu exterieur (Dejdar
1930). Chez les Asellidae, ces organes sont, en general, aplatis et
trifoIies distalement
(genres Asellus, Conasellus et Proasellus), mais, chez certains
Proasellus endemiques des Balkans, leur forme est plus simple (Sket 1965) et, dans
Ie genre iberique Bragasellus, ils ressemblent
a une coupe pedonculee
a contours
plus ou moins irreguliers (Henry et Magniez 1973).
Les organes latero-dorsaux
de St. virei ont ete observes en premier lieu par
Racovitza (I 950), mais seulement sur un stade laJ1Jaireintramarsupial
deja tardif.
En fait, comme chez les AseIIides, ils apparaissent
relativement
tot, au cours du
developpement
embryonnaire
proprement
dit et avant que les ebauches append iculaires du futur StenaseIIe ne soient visibles. Leur formation
semble intervenir
environ 3 mois apres la ponte, tandis que leur erection se produirait
quelques
quinze jours plus tard. lis subsistent integralement
jusqu'a la seconde mue larvaire
intramarsupiale
(cf. fig. 34-38), qui intervient
peu de temps avant la naissance,
alors que les pleopodes respiratoires
deviennent fonctionnels
(cf. S 4/d). lIs existent
donc pendant environ 5 mois \6 de la vie intramarsupiale.
Van Beneden avait remarque
que, chez A. aquaticus, lors de leur sortie, ils

A2

FIGURE 35
Fin de la periode

embryonnaire:

les membranes

ovulaires

sont sur Ie point d'etre

expulsees.

R. Embryon en vue latcrale. On note Ie rcfoulement
des membranes par Ies antennules
et les
antennes, leur perforation
par les organes latcro-dorsaux,
lesquels persisteront
ensuite durant la
vie larvaire intramarsupiale.
La segmentation
du picon est achevce. Le pcrcionite
VIII et Ie
pleonite
I ne portent aucune cbauche d'appendice.
Le volume du globe vitellin reste considerable.

s. Le me me, en vue dorsale. On note Ie faible developpement en largeur
bourgeons de plcopodes III, IV, Vet VI nettement
bilobcs. AI = antennules;
= organes latcro-dorsaux;
dimensions:
550-6 I 0 IJ.sur 430-400 J1.

du picon, mais les
A2 = antennes; Od
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refoulaient,
puis traversaient
a la f"is Ie chorion de l'oeuf et la cuticule blastodermique, sans toutefois provoquer la dehiscence immediate de ces enveloppes. Apres
avoir observe a la fois des embryoll s d' Aselles et de Stenaselles, il m'a paru en etre
de meme chez ces derniers (fig. 341', Q). Un stade intermectiaire montre les organes,
deja formes, mais non encore ped(lncules,
qui semblent exercer une pression, interieurement,
sur les deux membran ~s (fig. 340).
Par leur forme, les organes laterll-dorsaux
de Stenasellus s'eloignent toutefois de
ceux des Aselles. Ils rappelleraient
plutot ceux qui ont ete vus, en forme de cupule,
sur l'embryon de Ligia, par Nusbaum (1893, 1898).
c. Troisiimze phase du developpenllnt
embryonnaire: Le chorion et la membrane
vitelline ont tendance a se decoller de l'embryon.
Les contours restent ovoides, mais
les dimensions
s'accroissent.
La seg nentation
est termince et l'epaisseur des tissus
de l'aire embryonnaire
augmente.
II largeur de cette derniere reste plus grande au
niveau du ccphalon que du thorax et surtout de l'abdomen.
La face dorsale du
pIcon s'eleve au dessus du globe Vitellin, mais n'en est pas encore separee par un
sillon. Les bourgeons
des appendices
se forment au niveau du cephalon
et du
pereion. Leur taille reste modeste, ~auf pour les antennules et les antennes, dont la
croissance
refoule les membranes
vers l'exterieur,
ebauchant
ainsi deux paires
d'evaginations
en forme de doigts de gant. Cet aspect va aller en s'accentuant
jusqu'a la sortie du jeune organismr du chorion (fig. 35 R et S).

3. Passage du stade embryol1nairc au stade larvaire: eclosion:
Peu de temps avant la fin de la periode embryonnaire,
I'organisme se presente
encore sous une forme ovoide, Ie pille anterieur etant beaucoup plus massif que Ie
posterieur.
Le grand axe (longitudin: I) atteint de 550 a 61011, chez St. virei, Ie petit
axe (transversal),
de 430 a 40011. Le chorion est largement decolle de l'embryon
proprement
dit. En dessous de lui, a membrane vitelline s'est egalement decollce.
C'est Ie seul moment ou elle est bie,} visible. L'embryon a deja commence a former
sa cuticule nauplienne.
On voit alt rs nettement
que la membrane
vitelline et Ie
chorion sont traverses par Ie pedoncule des organes latero-dorsaux,
dont la dilatation terminale, en cupule aplatie, tourne sa concavite vers l'exterieur (fig. 35 S).
Les antennules
et les antennes sont dCjabien developpees.
Peu avant l'eclosion,
on voit qu'elles exercent une pression sur Ie chorion et la membrane vitelline, car
ces membranes
se trouvent
refoul :es vers l'exterieur,
formant
deux paires de
manchons autour des ebauches de ces appendices.
Les ebauches de tous les segments du corps sont deja en place. Les bourgeons des maxillipedes
et des 6 paires
anterieures
de pereiopodes
sont bil,n visibles, mais tous diriges vers l'arriere et
plaques contre la face sternale de I'embryon.
Les segments correspondant
aux
futurs pereionite VII (VlII) et pleomte I ne portent aucune ebauche. Les bourgeons
des pleopodes II sont petits et simpl,:s sur to us les individus; ceux des pleopodes III
a VI, plus grands, sont un peu bilobe~ (fig. 35 S).
Toute la face dorsale du cephaJOthorax
est occupee par une enorme masse
residuelle de vitellus jaunatre.
La fa( e dorsale du pleon en est separee par un sillon
encore incomplet.
II semble que la dehiscence du cl orion soit rapide. En effet, dans Ie marsupium
d'une meme 9 ovigere, fixee au m )ment adequat, on trouve simultanement
des
I
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embryons prets a se debarrasser de leurs enveloppes et de jeunes larves aux appendices fibres, ayant abandonne
a la fois chorion et membrane vitelline, ainsi que les
debris de ces membranes.
La fissuration
de celles-ci semble commencer
dans la
region frontale,
pres de la base des antennules
et des antennes,
peut-etre sous
l'action de la poussee de ces appendices.

4. Periode larvaire intramarsupiale: Comme I'indique Vandel (1925): ... "Le
jeune (Isopode) brise les membranes de l'oeuf alors qu'i! est encore contenu dans Ie
marsupium.
II y reste enferme encore quelque temps apres l'eclosion. De telle sorte
que la vie marsupiale
comprend
deux periodes, l'une embryonnaire,
I'autre Jarvaire" .... Nous pouvons donc designer les jeunes Stenaselles,
une fois qu'ils ont
abandonne
a la fois Ie chorion et la membrane vitelline, par Ie terme de larves et
non plus d'embryons.
Cette larve, au debut de son evolution,
ressemble encore
beaucoup a l'embryon.
Sa forme externe va se modeler peu a peu et son organogenese interne va se poursuivre au cours de cette seconde phase de vie intramarsupiale.

PI

FIGURE 36
Premiere in termue larvaire intramarsupiale.
L'organisme
a perdu ses membranes
ovulaires. Les appendices
sont main tenant des cbauches
Iibres, qui vont s'allonger considerablement
au cours de cette intermue. PI = pcrciopode
I; Od =
organes dorsaux (fonctionnels);
Mp = maxillipede.
T. Larve en debut d'intermue
dorsal est encore peu profond

(670 x 450 p): la cuticule
et la masse vitelline s'ctend

a

adhere encore
I'ectoderme;
Ie sill on
encore largement dans Ie picon.

U. Larve en fin d'intermue
( 770 x 580 p): la premiere cuticule larvaire (c) s'est dccollce. La
masse vitelline s'est un peu rcduite et retiree dans la region dorsale du ccphalothorax.
II en
rcsulte un approfondissement
considerable
du sillon dorsal et la face dorsale du picon peut
s'individualiser,
de me me que les pereionites
postcrieurs (7 et 8). De ce fait, Ia longueur rcelle
de la larve s'accroft fortement.
'
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A la veille de sa liberation, elle aura acquis un aspect externe relativement
proche,
mais neanmoins
pas identique a celui de l'adulte, si bien qu'il faudra decrire, a
l'issue de la periode larvaire intramarsllpiale, des stades larvaires libres ou extramarsupiaux. C'est en particulier au cours de l'ultime phase de la periode larvaire intramarsupiale
que Ie jeune acquiert la motilite, devenant capable d'utiliser ses pereiopodes pour marcher et fouir. La periode larvaire, au sens morphologique
du
terme, se divise donc en deux sequences biologiques,
la premiere, non mobile et
marsupiale,
separee de la seconde, mobile et libre, par la sortie du marsupium.
Etudions
donc separement
ces deux phases, tout en sachant bien qu'elles s'enchainent parfaitement
dans la vie de l'individu.
La periode larvaire intramarsupiale
de St .. virei hllssoni est d'environ 4 mois a 4
mois %. Comme pour Ie developpement
embryonnaire,
il y a synchronisme
pour
tous les jeunes d'une me me portee. Des variations de cette duree, atteignant
quelques deux semaines, ont ete notees, selon l'origine des 9 gestantes. Elle est donc
plus courte que la periode embryonnaire,
comme c'etait deja Ie cas chez les Oniscoi'des (Vandel 1925).
Si la periode larva ire intramarsupiale
correspond a une morphogenese
progressive
du futur Stenaselle, elle peut malgre tout se subdiviser en trois phases bien nettes.
Ces phases se trouvent separees par deux rejets successifs d'une cuticule larvaire. II
est done possible de les considerer comme trois intermlles sllccessives dont la premiere debute avec l'ec!osion veritable de l'embryon,
mais dont la troisieme n'est
que tres partiellement
intramarsupiale,
puisqu'elle correspond
au premier stade larva ire actif.
a. Premiere intermlle larvaire intramarsllpiale: Au debut, l'organisme,
bien que
debarrasse du chorion et de la cuticule embryonnaire,
est ovoi'de, tres globuleux. La
majeure partie est occupee par une masse subspherique
de vitellus jauniitre, qui se
developpe a la face dorsale de tout Ie cephalothorax.
Seul, Ie pleon forme une legere
protuberance
qui se recourbe sur la face dorsale du globe vitellin (fig. 36 T). La
courbure de la larve est toujours identique a celie de I'embryon dont elle derive, sa
face sternale occupant la peripherie des trois-quarts
environ de la circonference
de
I' organisme.
Tous les segments du corps sont presents et portent, sauf Ie dernier pereionite et
Ie premier pleonite, des ebauches d'appendices.
Ces dernieres sont lib res et non plus
plaquees contre la face sternale du corps, comme dans les stades precedents.
Les
cephaliques et les thoraciques
sont largement decollees du corps. Les bourgeons de
pleopodes
sont deja bien reconnaissables
et tournes vers ]'arriere. Au cours de ce
stade, Ie sillon dorsal, qui separait Ie globe cephalothoracique
vitellin de la face
tergale du pleotelson,
se creuse de plus en plus, ce qui signifie que la moitie posterieure du corps se pediculise peu a peu et que Ie massif vitellin, tout en ne regressant
que tres progressivement,
tend a ne plus occuper que la region dorsale de la tete et
des quatre pereionites
anterieurs:
les tergites des quatre pereionites
posterieurs
peuvent donc s'ebaucher graduellement.
Par l'approfondissement
de son sillon dorsal, la larve s'est quelque peu allongee,
mais elle conserve jusqu'a la fin de ce stade sa courbure embryonnaire
integrale (fig.

36 U).
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Vers la fin de cette phase, il apparaft que la longueur des appendices cephalothoraciques s'est nettement accrue et qu'une division en articles commence a se manifester, mais, il n'y a encore, ni ongles dactyliens, ni soies. Les ebauches des futurs
pleopodes III a v sont bilobees, l'exopodite ctant nettement plus petit que l'endopodite. Les uropodes, coudes vers l'arriere, sont nettement bifurques. Les organes
!atero,dorsaux restent identiques a eux-memes tout au long du stade. Peu a peu, la
premiere cuticule larva ire se decolle et ce decollement est particulierement important au niveau du sillon dorsal, car ce sillon s'est encore approfondi, liberant la
region tergale du quatrieme segment thoracique. La masse vitelline n'occupe donc
plus que la tete et les trois segments thoraciques anterieurs (segments des maxillipedes et des pereiopodes I et II). II semble que, dans la sequence terminale de ce
stade, seule la future exuvie main tie nne encore la larve dans sa courbure originelle.

FIGURE 37
Premiere mue Iarvaire intramarsupiaIe.
Cest une exuviation
en une seule piece, donc non isopodienne.
A la suite d'une fissuration
frontale, la larve se libcre par l'avant et l'ancienne cuticule finit par se detacher ii l'arriere du
pleotelson (fig. v: M = mue; L = 750 /l).
Tres rapidement
apres cette exuviation,
la larve perd sa courbure dorsale embryonnaire,
par
ouverture du sillon dorsal. En W, un stade in termediaire (L = 780 /l) montre la reduction de la
courbure.
Le vitellus, encore tres abondant,
forme la region dorsale de la tete et des trois
percionites anterieurs. Les organes dorsaux (Od) restent fonctionnels.
En X, la courbure dorsale est pratiquement
disparue (L = 1015 /l).
En Y, la larve a pris une legere courbure ventrale. C'est l'aspect normal au debut de la
seconde intermue larvaire intramarsupiale
(L = 1010 /l); PI = pcreiopode
I; 7 et 8 = segments
thoraciques VII et VIII; I = plconite I (demuni d'appendices).
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b. Premiere mue larvaire intramarsupiale: Parvenue a I'etat indique precedemment,
la larve va se debarrasser de sa premiere cuticule larvaire. 11semble que la fissuration
de cette membrane intervienne d'abord dans la region frontale de I'animal et qu'il
s'en libere ensuite de l'avant vers l'arriere, soit en une seule piece, soit par lambeaux
successifs. Ce n'est jamais une exuviation en deux temps, comme chez les Isopodes
adultes. rai pu observer cette mue sur des larves elevees in vitro, ainsi que sur des
portees de gestantes fixees a la periode convenable. Cette mue est tres spectaculaire car elle est I'occasion d'une tres rapide disparition de la courbure embryonnaire. En quelques heures, la larve se redresse et sa face sternale, fortement convexe
auparavant, devient plane ou meme legerement concave (fig. 37). Ce mouvement est
important, car la bosse vitelline dorsale est encore volumineuse a ce stade, alors que
chez les Asellidae au meme stade, elle est pratiquement resorbee.Elle permet tres
rapidement au tergite du segment thoracique III de s'organiser, la bosse vitelline se
reduisant et se cantonnant au niveau du cephalon et des deux segments thoraciques
anterieurs. Cette premiere mue larvaire intramarsupiale apparaft donc comme un
important jalon de la morphogenese.
c. Deuxieme intermue larvaire intramarsupiale: La larve, a l'issue de sa premiere
mue intramarsupiale, est devenue tres sensiblement rectiligne (fig. 37 X et Yet 38
Z). Sa longueur atteint 0,95 a 1,00 mm. La bosse vitelline dorsale, encore bien
marquee,ne depasse pas, vers l'arriere, Ie niveau du second segment thoracique. Elle
porte toujours des organes latero,dorsaux bien developpes, inseres au droit des
segments maxillaire et maxillipedien. Ces organes demeureront dans cet etat jusqu'a
la seconde mue larvaire intramarsupiale. Le sillon intersegmentaire, entre les pereionites III et IV, est complet. Les sillons entre Ies pereionites I-II et II-III n'existent encore que sur les marges laterales du corps. La largeur de celui-ci est maximale
au niveau du cephalon, consequence de la subsistance de la bosse vitelline. Elle
decroft progressivement jusqu'au pleotelson, qui est encore la portion du corps la
moins developpee.
Corps et appendices restent totalement glabres durant cette intermue. Les antennules sont dirigees vers Ie bas et on y distingue l'ebauche de 5 articles, dont les 4
de la hampe. Les antennes sont dirigees vers Ie bas, puis rabattues vers l'arriere, Ie
long de la face sternale du corps. De petites constrictions montrent l'existence des
articles de Ia hampe et de 7 articles au fouet. L'ebauche de la mandibule porte un
palpe bien developpe et nettement triarticule. Celle des maxillules et celle des
maxilles sont encore petites, de sorte que leur structure est difficile a deviner.
L'ebauche de maxiIlipede est grande et son palpe a 5 articles ressemble a une
ebauche de pereiopode. Les 6 paires de pcreiopodes sont deja longues et bien
dessinees. Des constrictions delimitent leurs futurs articles, y compris Ie dactylopodite_ On voit deja que Ie pereiopode I, futur appendice prehensile, possCde une
ebauche de propodite falciforme et renflee. Le segment thoracique VIII et Ie pIeonite I sont nus. Le pleonite II porte deux petits lobes simples. La segmentation du
pleotelson n'est pas totalement disparue, car un sillon marque encore Ia limite
postcrieure du pleonite Ill. Les pleopodes III a VI sont parfaitement birames. Les
endopodites III, IV et V sont plus epais et charnus que leurs exopodites, plus
etroits et arques. Les deux rames des uropodes, legerement inegales, sont deja bien
conformees.
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Un intestin posterieur
ectodermique
blanchiitre
s'est forme. II semble s'aboucher, au niveau de la limite pereionite
VI-pereionite
VII, avec un prolongement
posterieur
interne de la vesicule vitelline. Ce prolongement
contient des granula.
tions de vitellus et des globules lipidiques. Ce pourrait etre l'intestin moyen endo.
dermique, transitoire chez les Isopodes (fig. 37 Y).
Au cours de cette seconde intermue
larvaire intramarsupiale,
qui dure de 6
semaines a 2 mois environ, la forme genera Ie de l'organisme va, peu a peu, s'affiner.
La bosse vitelline cephalique
se reduit encore, tandis que Ie pereion s'accroit en
longueur. La taille de la larve passe ainsi de 0,95-1,00 a 1,25-1,30 mm. Les appen.
dices s'accroissent
egalement, tout en se decollant du corps et en se disposant plus
ou moins perpendiculairement
a la face sternale. Le pereiopode I passe ainsi de 220
a 360 p.
Observee in vitro a ce stade, la larve n'est pas completement
immobile. Le corps
et les appendices sont animes de lents mouvements
de contraction,
pour Ie premier
et de balancements,
pour les seconds. Le Crustace repose, couche sur un cote ou sur
Ie dos; il est encore incapable de se tenir sur ses pereiopodes
ou de les utiliser. Les
pleopodes
ne bat tent pas encore rythmiquement,
comme dans Ie stade suivant. II
semble que, lors de la presente intermue, la future musculature
motrice soit seulement en train de se mettre en place.
A la fin de I'intermue,
la cuticule se decolle peu a peu. L'epiderme de la larve se
retracte legerement
et on peut observer la formation
des futurs ongles des pereiopodes, ainsi que des soies qui garniront les appendices et Ie corps au stade suivant,
ces phaneres etant totalement
inexistants jusqu'a present.
d. Deuxieme mue larvaire intramarsupiale: Comme la premiere, j'ai observe cette
seconde exuviation
intramarsupiale,
non seulement sur des portees de jeunes fixes
au moment convenable,
mais aussi sur des larves vivantes, extraites du marsupium
maternel et elevees in vitro. II s'agit encore d'une exuviation en un seul temps. Elle
n'est donc pas de type isopodien. La seconde cuticule larvaire se rompt transversalement, au dessus de l'insertion
des antennules et Ie Crustace va s'en degager progressivement,
de l'avant vers l'arricre, liberant d'abord la tete et ses appendices.
Le
phenomene
dure plusieurs heures (6-7 heures chez les exemplaires
in vitro) et
l'exuvie finit par se detacher de la larve au niveau des uropodes.
En general, cette exuvie est assez resistante pour demeurer d'une seule piece a
l'issue du phenomene.
Cette exuviation est pratiquement
synchrone pour toutes les
larves d'une meme portee (4-5 jours d'ecart, au maximum, entre les plus precoces et
les plus tardives, in vivo comme in vitro). Cette seconde mue larvaire survient
naturellement
dans Ie marsupium
maternel et j'ai constate que les exuvies etaient
rapidement
rejetees hors de la poche, par Ie courant d'eau y circulant de l'avant vers
l'arriere. II est alors possible de les retrouver sur Ie fond du recipient d'elevage de la
9 gestante, en l'absence d'argile, bien qu'elles soient extremement
tenues.
C'est au cours de cette mue que la larve se debarrasse completement
de ses
organes latero.dorsaux.
Elle ressemble alors veritablement
a un jeune Stenaselle. Les
armatures
de soies se forment. Les pieces buccales prennent une conformation
et
une orientation
typiques. Les pereiopodes acquierent aussi leur aspect definitif et Ie
jeune animal peut se tenir sur eux: il est capable de marcher et de fouir. Les
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pleopodes Ill, IV et V battent rythmiquement et peuvent jouer leur role respiratoire, phenomene rendu necessaire par la perte des organes latero-dorsaux. Cette
seconde et derniere mue larvaire intramarsupiale est donc I'occasion d'une nouvelle
et spectaculaire metamorphose, a la fois morphologique et physiologique.
Lors de cette mue, les jeunes atteignent 1,5 mm environ, chez St. virei et 2, I
mm, chez St. buili. II en resulte un accroissement important du volume de la portee
et les oostegites de la mere se distendent quelque peu (cf. pI. IX). II arrive qu'a cette
occasion quelques larves s'echappent prematurement du marsupium. Comme les
jeunes sont capables de mouvements actifs, ils se deplacent les uns par rapport aux
autres et ont tendance a se disposer parallelement entre eux et a l'axe longitudinal
du marsupium.
e. Premier stade larvaire mobile: Les jeunes ayant subi cette seconde mue intramarsupiale possedent desormais des appendices parfaitement fonctionnels. Chez les
Asellotes epigcs, ils quittent normalement en masse la poche incubatrice, tres peu

FIGURE 38
Z. Larve au cours de Ia scconde intermue larvaire intramarsupiale.
Sensiblement
rectilignc, sa longueur atteint 1135 J..L Par rapport a l'aspect en debut d'illtermue (fig. V), on notc la reduction
progressivc de la bosse vitelline dorsalc, qui se cantonne au
niveau dc la tete et du premier segment thoracique.
Les organcs dorsaux (Od) restent fonctionncls durant toutc cette intermuc. Al = antennule; A2 = antenne; Mdb = mandibulc. Maxillule et
maxille sont petites, mais visiblcs. Mp = maxillipede (porte par Ie segment thoracique
I); PIa 6
= pereiopodcs.
Le pereiopodc
7 n 'apparaitra
que bicn plus tard, au cours de la periode larvaire
postmarsupiale
(cf. fig. 39, 40, 41); 8 = pereionite VIII peu developpe; 1, 2,3 = pleonites I, II,
III; 1'12 = plcopode II unirame; 3, 4,5 = pleopodcs III, IV et V, birames; 6 = Uropodes.
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de temps, parfois quelques heures seulement, apres cette mue. Ce depart a lieu, soit
par leurs propres moyens, soit parce qu'ils sont expulses par la mere, qui subit sa
mue intermediaire,
marquant la fin de son intermue parturielle.
Ce premier stade larvaire mobile cst donc, dans Ie cas general, Ie premier stade
postmarsupial
libre des Isopodes: stade I de Verhoeff (1917, 1920); larve primaire
de Vandel (1950);
larve hexapode
de Racovitza (1950) ou stade manca I de
Forsman (1944), (fig. 40).
Or, les jeunes Stenaselles a ce stade ne vont pas s'echapper immediatement.
Bien
que capables de mener une vie libre, ils vont encore rester au repos pendant une
longue periode dans Ie marsupium,
vivant sur leurs reserves vitellines. lis ne prendront leur liberte que tres progressivement.
Ici, une part notable de la premiere
illtermue mobile, normalement
extramarsupiale,
se passe
l'abri du marsupium. En
retirant artificiellement
les jeunes du marsupium,
des la fin de leur seconde mue
larvaire, j'ai pu verifier qu'ils sont parfaitement
capables de subsister. Places sur de
l'argile, ils creusent tres rapidement une gale ric ou ils se dissimulent. Leur retention
dans Ie marsupium
ne correspond
pas a une necessite vitale absolue, mais tres
certainement
a un accroissement de protection apportee par la mere, donc a une
diminution
de la mortalite juvenile, par suppression du risque de predation au cours
des premieres semaines de liberte possible.

a

C. Liberation des larves:
La sortie du jeune Isopode du marsupium
maternel est appclee naissance par
certains auteurs. Dans quelques cas (Jaera), elle peut-etre passive, causee par l'occurence de la mue maternelle qui supprime la poche incubatrice
(Bocquet
1953).
Chez les Stenaselles,
ce n'est jamais Ie cas, Ie marsupium persistant encore, longtemps apres que .Ies jeunes I'aient quitte. II s'agit donc d'une sortie active. J'ai
observe que ies larves s'echappent
principalement
par l'arriere du marsupium, entre
les deux oostegites posterieurs (IV) qui, n'etant recouverts par aucune autre piece
(fig. 31 G) et n'etant pas munis de retinacle (fig. 32 K), peuvent glisser ('un sur
I'autre et menager un passage median (pI. IX, 32). II n'est pas exc1u que la 9 aide a
ce depart en ecartant voiontairement
ces deux pieces, qui sont munies d'un muscle
moteur basal.
Chez St. virei, cette sortie s'effectue seulement 3 a 4 semaines apres la fin de la
seconde mue larvaire intramarsupiale.
Pour illustrer cette affirmation,
voici l'exempie precis d'une 9 de St. v. /zussolli ayant eleve une portee de 42 pulli au laboratoire. L'observation
sur Ie vivant m'avait permis de dater avec precision la fin de la
seconde mue intramarsupiale
des larves. La 9 les a liberees ensuite selon Ie rythme
suivant: Ie lendemain
de cette mue: I; Ie deuxieme jour: I; Ie troisieme:
2; Ie
quatrieme:
2; Ie quatorzieme:
I; Ie vingt-et-unieme:
I; Ie vingt-neuvieme:
I; Ie
trente
et-unieme:
8; Ie trente-deuxieme:
I; Ie trente-troisieme:
9; Ie trentequatrieme:
7; Ie trente cinquieme: 3; Ie trente-sixieme:
2; Ie trente-septieme:
2 et
enfin, Ie dernier jeune quitte Ie marsupium Ie trente-huitieme
jour apres la fin de la
seconde mue larvaire intramarsupiale
de la portee.
Dans cet exemple, les larves au stade I sont restees en moyenne 28 jours dans Ie
marsupium,
apres leur derniere mue intramarsupiale,
ce dont nous avons tenu
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compte lors de l'evaluation
de la duree de la premiere intermue postmarsupiale
(stade I). En effet, si on comptait seulement Ie temps ccoule entre la "naissance"
et
la premiere mue isopodienne,
comme pour les Isopodes epiges, on commettrait
une
erreur sur cette duree, en la minorant de pres d'un mois.
rai indique precedemment
que les Stenaselles adultes etaient volontiers cannibales. Les jeunes qui sont liberes directement
dans un elevage compartant
de grands
individus, ou me me restant trop longtemps en contact avec la mere, disparaissent
peu a peu, par suite de la voracite de ces derniers. Pour conserver vivantes les
portees, dans leur integralite, il est bon d'isoier les pulli, des leur liberation, dans un
aquarium particulier.
Comme il est inconcevable
d'attendre
leur sortie individuelle,
ce qui reviendrait a surveiller jour et nuit la 9 en fin de gestation, durant un mois,
j'ai fait l'experience
de retirer simultanement,
a I'aide de pinceaux fins, manipules
sous la loupe binoculaire,
toute la portee, des qu'elle est au stade 1. Les jeunes,
comme leur mere, supportent
tres bien, a quelques accidents pres, cette operation
et Ie rendement
de l'elevage est serieusement
accru. rai surtout pratique cette
extraction
sur des 9 gestantes elevees ,I Moulis, puisqu'il ne m'etait possible de
surveiller ces elevages qu'au cours de quelques sejours chaque annee.
Une question se pose maintenant:
celie du "rendement"
naturel des pontes. En
effet, selon certains auteurs, comme J ancke (1926), Gravier (1931), Saudray et
Lemercier (1960), etc ..... , il existe, chez de nombreux
Isopodes, une reduction du
nombre des jeunes, par rapport a celui des oeufs pond us par la 9. D'autres exemples
sont rapportes
par Wolff (1962, p.222). Chez St. virei, je n'ai jamais observe de
telles reductions.
Lorsque to us les oeufs d'une meme ponte ont ete effectivement
fecondes, qu'ils commencent
a se segmenter normalement et qu'aucun accident ne
survient lars de la gestation,
on retrouve, a la "naissance",
autant de jeunes que
d'oeufs pondus. II n'y a donc pas d'climination
progressive d'embryons
ou de larves
de la poche incubatrice.
rai signale que parfois, dans les portees tres nombreuses,
quelques jeunes etaient expulses lors de leur seconde mue larvaire intramarsupiale,
sans doute faute de place, ll1ais ils sont, a ce stade, parfaitement
viables. Les seuls
cas de reduction ou d'annulation
de I'effectif de la portee semblent resulter d'une
fecondation
dCfectueuse (au peut-ctre unilaterale? ), au de l'absence de fecondation. Dans ce cas, nous savons que les ovules ne se segmentent
jamais. lis sont
souvent rapidernent
attaques par des myceliull1s qui peuvent envahir toute la poche
incubatrice.
D. Dcveloppement
larvaire postmarsupial:
Les jeunes lsopodes, lors de leur liberation par la mere, sont encore totalement
dcpourvus
de pereiopodes
VII et leur dernier segment thoracique
(VIII) est peu
developpe (cf.figAO F). Au cours des premieres mues de vie libre, l'arganisation
se
complete et les larves prennent I'aspect externe d'une tres petite 9 immature. On
peut donc dCfinir chez eux une periode larvaire libre ou postll1arsupiale
(Wolff
1962), souvent appelee periode de developpement
postembryonnaire
(Verhoeff
1917, 1920, Vandel 1925, Bocquet 1953, Coineau 197 I, Matsakis 1955, etc ..... ). 11
lui fait suite une periode de croissance somatique au cours de laquelle les caracteres
sexuels externes se differencient.
Mais, chez certains Isopodes, principalerncnt
ceux
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de petite taille, dont Ie nombre de mues juveniles est faible, ces deux periodes
s'interpenetrent
largement. Dans Ie cas de Stenaselles, Asellotes de taille moyenne
ou grande, a nombreuses
mues preadultes,
il semble possible de delimiter ces deux
periodes.
I. Premiere intermue larvaire postmarsupiale: C'est la premiere intermue au
cours de laquelle les larves menent une vie libre (Iarve primaire, stade I ou manca I

c

FIGURE 39
Evolution des pcreiopodes
virei:

VI et VII au cours des trois premieres

intermues

de vic libre, chez St.

A. Pereiopode VI du premier stade. Lors de cette intermue, les pereiopodes VII encore absents
extcrieurement
sont reprcsentes
par des bourgeons internes dans Ie pereionite
VII (segment
thoracique VIII), (eL fig. 40 F).
B. Pereiopode
VI du second stade. On note I'enrichissement
des armatures
de soies et en
particulier la croissance des soies sensorielles "en palmier" de la marge tergale du basipodite. Le
pcreiopode
VII existe main tenant sous la forme rudimentaire
(C). Dc petite taiIIe, i! cst glabre
et non fonctionnel,
car porte plaque sous la face sternale du corps.
D. Pcrciopode
VI du troisieme
nombre des soies egalcment.

stade.

La taille generale

de I'appendice

s'aceroft,

la taille et Ie

E. Pereiopode
VII du troisieme stade: il a main tenant I'aspect d'un appendice fonetionnel,
mais
sa longueur est encore inferieure
celie du pereiopode
VI (0,8 fois, en moyenne). C'est seulement lors de I'intermue
4 que Ie pcrciopode
VII prend une longueur subegale
celie du VII et
lors de la cinquieme
intermue qu'i! devient plus grand que Ie VI, com me c'est Ie cas chez
I'adulte (Magniez 1968a).

a

a
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des autres Isopodes). Rappelons que les jeunes Stenaselles passent la premiere partie
de cette intermue (les 2/5 en general), dans Ie marsupium, la naissance etant tardive
chez eux.
a. Duree de la premiere intermue mobile: Le temps qui s'ccoule entre la naissance et
la premiere mue dans Ie milieu exterieur est, en general, de 40-60 jours (moyenne
48), dans les conditions normales. Mais, ce temps ne correspond pas ala duree de la
premiere intermue
mobile, car celle-ci doit etre decomptee
entre la seconde mue
intramarsupiale
en une piece et la premiere mue isopodienne
dans Ie milieu exterieur. Dans ces conditions, cette premiere intermue (stade I) dure de 62 a 89 jours
(moyenne
76, soit deux mois et demi), pour St. virei. Cette duree est enorme, car la
premiere intermue, chez les Asellotes epiges, ne dure que quelques jours (3-5, chez
A. aqua ticus , par exemple). On peut donc affirmer que, des leur naissance, les
Stenaselles presentent
un rythme de mue tres ralenti, par rapport aux Isopodes de
surface.
b. Aspect de la larve au stade I: La longueur des jeunes St. virei au stade I est
toujours de 1,4 a 1,6 mm (Racovitza
1950 donnait 1,5 mm). Sur un lot complet,
j'ai trouve une moyenne de 1,53 mm (St. v. 11lIssoni). Les jeunes St. v. virei semblent un peu plus allonges et plus gr61es (L = 1,5-1,6 mm). Les jeunes St. bllili au
meme stade sont bien plus grands (2 a 2,2 mm, moyenne 2, I). II existe donc
nettement
un rapport entre la taille de l'oeuf et celie du jeune a la naissance chez les
Stenaselles.
Le pereionite
VII (segment thoracique
VIll) est encore peu developpe, sa longueur n'etant qu'environ
la moitie de celie du pereionite VI et a peine plus grande
que celie des pleonites I et II. Les pereiopodes
VII sont encore absents. Toutefois,
par transparence,
sur les individus vivants, ou mieux, apres coloration au noir chIorawl des exemplaires
fixes, leurs bourgeons
internes sont visibles, sous forme de
deux invaginations
sternales, sous-cuticulaires,
sur lesquelles des constrictions
indiquent vaguement les Iimites des futurs articles (fig. 40 f). Sur certains jeunes, ces
formations internes sont visibles des la naissance.
Les antennules,
courtes, comportent
leur hampe normale de 4 articles et un
fouet de 3 articles seulement.
Une seule lame olfactive existe, sur Ie second article.
L'article distal, extremement
petit, comme chez l'adulte, ne porte que de longues
soies sensorielles.
Les antennes ont une hampe normale de 6 articles, dont Ie troisieme porte un
exopodite
(squama) bien developpe, avec 2 soies lisses apicales, tandis que Ie fouet
ne compte que 9 articles. Les pereiopodes
I ont un propodite
et un dactylopodite
encore faiblement armcs, mais cette armature va se completer des les stades suivants
(fig. 40 G).
Les pereiopodes
II-VI portent
dcja tous leur cpine dactylienne
sternale, qui
restera unique, en principe, dans les sous-especes virei hussoni et virei angelieri, mais
qui sera doublee d'une epine proxiIT'ale ulterieurement,
dans les autres souches et
chez St. bllili, (cf. premiere partie, p. 33). Le pleonite I ne porte aucun appendice,
me me chez les futurs 0. Le pleonite II porte, chez tous les i,ndividus, une paire de
pleopodes triangulaires
de type <fl, avec sur leur marge externe une soie exopodiale
et sur leur marge distale, 2 soies endopodiales,
en general. Des ce stade, Ie pleopode
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II montre de petites differences morphologiques,
caracteristiques
des sous-especes
de St. J'irei. Les fig. 40 1-1, I et 2, permettent
ainsi de comparer Ie pleopode II de St.
v. !zussoni et St. v. boui. Ces appendices montrent deja Ja meme difference de forme
qui affecte les adultes. Les pleopodes III possedent un exopodite dej,1 conforme en
opercule, mais portant un nombre de soies sternales restreint (fig. 40 I). L'exopodite des pleopodes
IV, etroit et allonge, ne porte que 2 soies plumeuses distales,
alors que leur nombre est plus cleve chez l'adulte, au moins dans les sous-especes
autres que St. v. boui (Magniez 1968 a), comparer les fig. 7 F et 40]. L'exopodite
des pleopodes
Vest deja styliforme,
indure et garni d'ecailles pectinees de nature
epicu ticulaire (pU II/! 0 et figAO K).
c. Nu trition de fa farve au stade I: Ayant suivi avec attention
de nombreux jeunes
au stade I, je n'ai jamais pu observer l'absorption
de nourriture
exterieure
par
ceux-ci. Certains auteurs ont dejaremarque,
sur d'autres Isopodes, que la digestion
vitelline n'est pas terminee a ce stade (Legrand 1952, Matsakis 1962). Les Stenaselles au stade I montrent
leurs deux caecums enteriques
encore incompletement
developpes
en longueur vers l'arriere, mais de forme restant massive, avec des cellules retenant de nombreuses
inclusions vitellines. On peut penser qu',1 ce stade,
l'individu
vit encore sur ses reserves. Citons, comme argument favorable ,I cette

FIGURE 40
Aspect du jeune St. I'irei lors de la premiere intermue larvaire mobile:
Le jcune passe la premiere partie (28 jours en moyenne) de cette intermue (de dun~c totale
76 jours, en moyenne),
dans Ie marsupium, puis il est libere ("naissanee")
et mene une vie libre
(48 jours en moyenne).
Cette intermue est I'equivalent
des stades manca 1 + manca 2 ou larve
primaire + larve secondaire des Isopodes.
F. Habitus dorsal (St. 1'. /1IIssolli) du premier stade. Longueur: 1,4 a 1,6 mm. Fouet de I'antennule avec 3 articles et 1 lame olfactive. Fouet de I'antenne avec 9 articles et squama deja bien
developpee sur I'article III de la hampe. Pereionite VII (segment thoracique
VIII)
peine plus
developpe
que les pleonites
Iibres I et II. Pereiopodes
VII representes
seulement
par des
ebauches i'lternes (en pointille). Pleotelson retreci en largeur, de longueur 280 J1.

a

G. Un pereiopode
I du meme. L'armature
sternale du propodite
et du dactylopodite,
reduite, rappelle celie des Microcerberidae adultes. Longueur du basipodite:
165 J1.

tres

H. Lcs pleopodes II sont identiques chez tous les jeunes et de type 9 parfait. HI = pleopode II
de St. ~'. hussolli (L = 102 /1). H2 = pleopode II de St. 1'. boui (L = 85 /1). Des ce stade, les
differences
morphologiques
entre ces deux sous-especes sont perceptibles
(cf. Magniez 1968a,
pp. 386-388, fig. 4).
I. Pleopode 1Il gauche (opercules),
face sternale
dite charnu, respiratoire,
a etc pointille.
J. Plcopode IV gauche, face sternale,
seulernent 2 soies plurneuses distales,
respiratoire,
a etc pointille.

du jeune St. v. hussoni. L = 250 J1. L'endopo-

du me me. L = 195 J1. Exopodite
styliforme indurc, avee
cornrne chez l'adulte de St. v. boui. L'endopodite
charnu,

K. Pleopode V gauche, face sternale, de St. v. boui. L = 220 J1. L'exopodite
styliforrne
porte deja des aires eeailleuses. L'endopodite
charnu, respiratoire,
a etc pointille.

indurc
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hypothese, Ie fait que la premiere intermue libre du Crustace conserve une duree
remarquablement constante, quelle que soit la pauvrete du milieu d'elevage en
substances nutritives alors que, des l'intermue suivante, il n'en sera plus de meme.
d. Taille du stade 1 chez les lsopodes: rai d6ja insiste sur Ie fait que, chez les
Asellotes, la taille de l'adulte est tres variable, selon les especes (de 1-2 mm a 20-40
mm), ce qui correspond a des rapports de masse extremement eleves. Les dimen.
sions lineaires et les volumes des oeufs sont relativement moins variables que ceux
des individus adultes. Comme Ie premier stade libre (manca I) est commun a tous
les Isopodes, iI serait interessant de connaftre les dimensions lineaires et la masse de
ce premier stade, pour de nombreuses especes, afin de les comparer, d'une part avec
les caracteristiques de l'oeuf et, d'autre part, avec celles de I'adulte. La seconde
comparaison permettrait de determiner Ie coefficient de croissance lineaire totale,
relatif a chaque espece.
La taille du jeune au stade I est tres voisine de I mm, chez les Asellides europeens communs. Chez les Paraselloidea, elle varie de I, I mm environ (Haploniscus
antarcticus, selon Wolff 1962) a 0,9 mm (Jaera albifrons albifrons, selon Wolff
1962), 0,7 mm environ (genre Mierocharon, selon Coineau 1971) et enfin 0,5 mm
environ (genre Paracharon, selon Coineau 1971). Nous voyons done que Ie jeune
Stenasellus au stade I (l,5 mm environ, pour St. virei, 2,1 pour St. buili), fait figure
de geant parmi les Asellotes du meme stade. Sa taille se rapproche alors plut6t de
celle des jeunes Isopodes terrestres ou des Spheromiens.
La taille maximale atteignant 12 mm pour la « et environ 10 mm pour Ie d de
St. virei (respectivement 16 et 14 mm, chez Sf. buili), il apparaft que Ie coefficient
de croissance lineaire totale est, dans l'une et I'autre espece, voisin de 8 pour la et
de 7 pour Ie d. Ce coefficient est inferieur a celui des Asellides epiges atteignant des
tailles similaires. II est par contre tres superieur a celui des Microparasellides. Chez
Microcharon marinus, selon Coineau 1971, la taille maximale de la « adulte ne
depasse pas 1,59 mm (moyenne 1,53 mm) et celle du d 1,3 mm (moyenne 1,14
mm), tandis que Ie jeune a la naissance (stade I), atteint 0,66-0,80 mm (moyenne
0,76 mm). Le coefficient de croissance lineaire n'est done que de l'ordre de 2, tant
chez cette espece que chez les formes voisines, l'adaptation £i la vie psammique les
ayant done frappeesde nanisme a I'ctat adulte.
2. Premiere mue en deux temps: Elle presente un interet particulier. La premiere
mue subie par Ie jeune Stenaselle dans Ie milieu exterieur est, en effet, la
premiere mue isopodienne en deux temps. Stenasellus obeit done a la regie
generale qui veut que les Isopodes, une fois liberes du marsupium, n'effectuent plus
que des exuviations en deux temps. II peut etre neanmoins interessant de rappeler
qu'une exception a cette regie a ete signalee. George (1972), indique que chez
l'lsopode antarctique geant Glyptonotus, les jeunes subissent, 8 jours apres leur
liberation par la mere, une mue en une seule piece. On peut se demander s'il ne
s'agirait pas de la seconde mue larvaire intramarsupiale, effectuee par des individus
expulses trop precocement du marsupium, peut-etre a la suite des manipulations
subies par les adultes.
Comme cette premiere mue survient, en moyenne, 48 jours apres la "naissance",
elle est relativement facile a observer. Sur de petits lots de jeune St. v. hussoni,
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isoles des leur naissance, j'avais anterieurement observe que cette exuviation durait
deja plus de 48 heures (Magniez 1973 c). rai indique precedemment que des
experiences plus precises avaient eu lieu. Sur un lot particulier de 30 individusfreres, cleves individuellement dans des conditions semblables, la periode d'intramue a dure entre 48 et 120 heures (moyenne 83 h 34 mn); ecart-type de la
distribution: 17,26; ecart moyen: 13,47. Le rapport de la seconde a la premiere de
ces valeurs (0,78), tres voisin de 0,8, montre qu'il s'agit d'une distribution normale.
Dans 95% des cas, la duree de cette mue devrait donc etre comprise entre 49 et I 18
heures.
Pour quitter sa demi-exuvie posterieure, puis l'anterieure, Ie jeune Stenaselle a
besoin d'un support solide. Le fond des recipients utilises etant garni d'un fragment
de feuiIIe d'Orme, les demi-exuvies sont retrouves a sa surface, ancrees dans Ie

fiGURE41
Aspect du jeune St. virei lors de la seconde

in termue

larvaire postmarsupiale:

TailIe: 1,7-1,9 mm. Pereionite
7 (8) tres incompletement
developpe (fig. L, longueur du
pleotelson
= 355 Il) et portant des pereiopodes
VII rudimentaircs
(cL fig. 39 C). Ces derniers
sont normalement
totalement
glabres, sauf chez les jeunes de la grotte du Bedat, qui montrent
deja une epine dactylienne
sterna!e, parfois la laniere ungueale et la soie distale de la serie
propodiale sternale: fig. N, L = 500 Il environ.
Le pef(liopode I (fig. M, longueur du basipodite = 185 Il) cst beaucoup plus puissant qu'au
stade 1 (cL fig. 40 G) et porte 6 tiges ensiformes au bard sternal du propodite.
Les pleopodes II (L = 105 Il), fig. 0, restent identiques, de type 9, chez tous les individus.
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parenchyme par les ongles des pereiopodes V-VI, s'il s'agit d'une mue posterieure,
I-IV, s'il s'agit d'une mue anterieure. Les jeunes ne semblent pas s'alimenter durant
cette premiere intramue.
3. Deuxiimze intermue larvaire postmarsupiale: Dans l'immense majorite des cas
(Matsakis 1955), la premiere intermue de vie libre des Isopodes est suivie d'une
seconde, au cours de laqueIIe Ie jeune reste identique a lui-meme, si l'on excepte un
certain accroissement de taiIle et I'apparition de soies tergales, en particulier sur Ie
cephalon, les pereionites I et VII ou Ie pleotelson (Bocquet 1953, Coineau 1971).
Ceite regIe genera Ie est valable, non seulement pour les AseIIotes, mais aussi pour
les autres Isopodes (Vandel 1950, Matsakis 1962). Cette seconde intermue correspond au stade manca II de Forsman (1944), au stade II ou larve secondaire des
Oniscoides (Vandel 1950).
a. Chez St. virei, par contre, je me suis apere;u tres tot qu'a la suite de sa premiere
mue isopodienne dans Ie milieu exterieur, Ie jeune acquerait directement des
moignons de pereiopodes VII ex ternes, c'est-a-dire qu'j) prenait un aspect correspondant au stade manca III des Parasellides ou larve tertiaire des Isopodes terrestres
(fig.39 C et 41 N).
Connaissant l'existence generale, chez les Isopodes, de la premiere mue entre les
stades manca I et II, j'ai cru, tout d'abord, avoir realise une. observation defectueuse, comme cela s'etait produit, lors des premieres etudes des stades larvaires
postmarsupiaux des Idotees (Howes 1937, Naylor 1955). De jeunes St. v. hussoni
ont alors ete isoles, des leur naissance, dans des salieres de verre noir et suivis
journeIIement avec minutie, jusqu'a la premiere mue. Ils ont toujours montre, apres
cette exuviation, la presence des pereiopodes VII rudimentaires. Sachant que, dans
certains cas, la premiere mue isopodienne des jeunes pourrait intervenir avant qu'j)s
n'aient quitte Ie marsupium maternel, j'ai aussi realise des observations sur de jeunes
StenaseIIes extraits prematurement du marsupium, avant meme Ie depart de leur
seconde exuvie en une piece et de leurs organes dorsaux, et qui furent suivis journellement jusqu'a leur premiere mue isopodienne (ce sont les memes experiences qui
ont permis de me surer la duree de la premiere intermue mobile). Dans tous les cas,
leur premiere mue isopodienne a ete suivie de l'apparition des pereiopodes VII
rudimentaires. Dans Ie me me temps, mon collegue J-P. Henry observait, sur plusieurs especes epigees ou hypogees d' Aselles (Asellus et Proasellus), l'existence chez
ceux-ci, de deux intermues larvaires libres successives sans pereiopodes VII et nous
avons pu controler mutuellement nos observations. Chez les Aselles, les stades
manca I et manca II (larve primaire et larve secondaire) existent donc, comme chez
la plupart des Isopodes. Chez les Stenaselles, it semble, par contre, n'exister qu'une
seule intermue larvaire libre sans pereiopodes VII. La premiere intermue mobile des
StenaseIIes correspond donc aux manca I + 11 ou larve primaire + larve secondaire
des autres Isopodes, tandis que la seconde intermue, etudiee ci.dessous est I'equivalent du stade manca III ou larve tertiaire.
II semble d'aiIleurs que les Stenaselles ne constituent pas la seule exception.
Etudiant Ie cycle vital des Microparasellides, Coineau (1971) a montre que les
pereiopodes VII rudimentaires apparaissent des la seconde intermue libre, chez les
especes des genres Microcharon et Paraclzaron (stades manca I et 11 confondus),
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tan dis qu'ils n' existent qu'a la troisieme intermue chez A ngeliera (stades manca I et
II distincts, comme il est de regIe).
b. Duree de la seconde intermue de vie fibre: Alors que la premiere intermue presente, dans les conditions normales, une duree remarquablement stable, d'un individu a I'autre, il n'en est plus de meme pour la seconde. Dans de bonnes conditions de temperature et en presence de nourriture, elle dure de 3 moisY2a 5 mois,
pour les larves d'une meme portee (4 mois en general), soit une duree presque
double de la premiere intermue. Cette duree est enorme, par rapport a celie du
stade similaire des Isopodes ocules: 6 jours environ chez l' Aselle americain ConaselIus intermedius, selon Ellis 1961; 14 jours environ chez Lirceus (=Mancasellus)
macrourus, stlon Markus 1930, mais 35 a 42 jours chez Ie grand Oniscoide Helleria
brevicornis, selon Mead 1963.
Les basses temperatures semblent avoir pour effet d'allonger encore la duree de
cette intermue: ainsi, pour une portee entiere de St. v. hussoni (36 jeunes), maintenue a temperature constante de 5-60, on constate qu'au bout de 12 mois exactement, tous les jeunes portent encore leurs pereiopodes VII rudimentaires, c'est-adire qu'aucun n'a subi sa seconde mue isopodienne, ce qui laisse a penser que Ie
passage de 9-100 a 5-60 fait plus que doubler la duree de cette intermue.
De la meme fayon, il semble que, a temperature normale, mais dans des conditions d'inanition partielle, la duree de l'intermue soit considerablement accrue,
avec toutefois I'occurence d'une mortalite notable. Dans une portee de 25 St. v.
hussoni, 4 sont restes durant 8, 9 et meme 10 mois au stade a pereiopodes VII
rudimentaires, avant de subir leur seconde mue libre.
c. Aspect du jeune au second stade: La taiIle s'est notablement accrue (1,75-1,80
mm, en general, s'abaissant parfois a 1,7, tres exceptionnellement 1,6 et ne depassant jamais 1,9 mm). Les jeunes St. buili atteignent, eux, 2,5 a 2,7 mm. Le
pereionite VII se developpe beaucoup, a la fois en longueur et en largeur, mais reste
de dimensions inferieures a celles du pereionite VI. Le pleotelson s'accroit notablement en largeur dans sa moitie caudale (fig. 41 L). Les antennules, comme les
antennes, restent identiques a celles du stade I: fouet de 3 articles et I seule lame
olfactive pour les premieres, fouet de 9 articles pour les secondes. Rarement toutefois, I'antennule acquiert un quatrieme article au fouet ou I'antenne un dixieme ou
meme un onzieme article au fouet, ces accroissements etant a la fois independants
l'un de l'autre et unilateraux. La taiIle generale des differents appendices s'accroft
de la me me fayon que celie du corps. Les soies sensorielles tergales des pereiopodes
II-VI s'allongent et leurs ramifications terminales se multiplient, en particulier sur
les basipodites. Les pleopodes II, de meme que les ph~opodes III-V, restent peu
differents de ceux du stade I (fig. 40 0). II n'y a jamais apparition, ni de bourgeons
d'apophyses genitales, ni de pleopodes I, chez Ie jeune a pereiopodes VII rudimentaires.
Les seuls appendices subissant une modification importante au stade II sont les
pereiopodes I. Chez Ie jeune au stade I (fig. 40 G), Ie propodite de cet appendice
etait relativement petit. Sa marge stemale eta it gamie seulement d'une forte tige
ensiforme dressee perpendiculairement
a I'article et de 2 tiges moins longues,
couchees en direction proximale, tandis que la soie sensorielle tergale distale etait
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encore courte et non ramifiee. Le gnathopode du jeune Stenaselle au premier stade
ressemble donc de tres pres a celui des Microcerberus. Au stade II, les pereiopodes I
deviennent bien plus puissants, par un epaississement considerable du carpopodite
et surtout du propodite. De plus, la marge sternale de ce dernier acquiert 3 nouvelles tiges dentelees, dont 1 proximale, par rapport au groupe des 3 tiges primitives et
les 2 autres distales (fig. 41 M). La soie sensorielle propodiale s'allonge et se ramifie
"en palmier", tandis que la soie sensorielle du basipodite se forme. Le jeune
StenaselIe, lors de sa seconde intermue de liberte est donc beaucoup mieux arme
pour la prehension et on peut lier cette acquisition au fait que less stade I n'avait,
selon toute vraisemblance, pas besoin d'absorber de nourriture exterieure, tan dis
que celle-ci est absolument indispensable au stade 11.
d. PerCiopodes VII rudimentaires: La presence de ces appendices a demi-developpes
est Ie principal caractere de ce stade. Chez Stenasellus, ils sont portes horizon talement, plaques contre la face sternale du pereionite V11, du pleonite 1 et des
pleopodes II. Les basipodites sont tournes vers l'avant, mais, par Ie jeu de l'articulation entre basipodite et ischiopodite, ils se rapprochent l'un de I'autre, puis se
dirigent vers l'arriere, si bien que les 4 articles distaux de ces appendices sont
symetriquement appliques l'un contre l'autre, dans la plan median de l'anima1. Ainsi
portes et bien que mobiles, les pereiopodes V11 ne sont jamais utilises par Ie jeune,
ni pour la marche, ni pour Ie fouissement. Ces appendices, comme chez tous les
Isopodes, sont totalement glabres et seulement munis distalement d'une ebauche
d'ongle qui termine Ie dactylopodite (fig. 39 C). Cet aspect est valable pour toutes
les especes examinees et en particulier toutes les sous-especes de St. virei. La
longueur de ces pereiopodes ne depasse pas, normalement, 380-400 J.l., chez St. virei
et les articulations sont toujours bien marquees.
Ayant examine de jeunes St. v. hussoni au stade 11 provenant de C( de
nombreuses stations cavernicoles, j'ai note que les pereiopodes V11rudimentaires de
ceux de la grotte du Bedat etaient differents, leur morphogenese etant plus avancee.
Chez ceux-ci, l'ongle du dactylopodite est beaucoup mieux forme que dans Ie cas
general. De plus, l'epine dactylienne sternale existe deja. Elle peut etre accompagnee de la laniere ungueale et eventuellement d'une soie sensorielle tergale au
dactylopodite. Enfin, la tige distale de la serie sternale du propodite est egalement
presente (comparer fig. 39 C et 41 N, representant respectivement Ie pereiopode
V11 rudimentaire, glabre, du cas general et celui des individus du Bedat). La taille de
ces appendices est egalement plus elevee au Bedat, atteignant jusqu'a 470 J.l.. Nous
voyons donc que les variations morphologiques, qui frappent les peuplements de St.
v. hussoni, endemiques des massifs karstiques nord-pyreneens, atteignent non seulement les adultes (Magniez I 968a), mais egalement les stades larvaires libres, pourtant reputes tres stables. Cette acceleration de la morphogenese larvaire est peutetre un phenomene de compensation a l'excessif ralentissement du rythme des
mues. Si une telle compensation existe reellement, la disparition de la premiere mue
isopodienne, entre les stades manca I et manca II, qui sont fort peu differents
morphologiquement, en serait une autre illustration et il serait normal qu'elle se soit
produite independamment chez des lsopodes infeodes aux milieux hypoges depuis
des epoques geologiques reculees (Microparasellidae et Stenasellidae).
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4. Deuxieme mue en deux temps: La mue isopodienne de Stenasellus a ete
etudiee en detail (chapitre II). Par ailleurs, des donneesnumeriques precises ont ete
apportees sur la duree de la premiere mue postmarsupiale (83 h 30 mn). La seconde
mue demande normalement 4.5 jours. Les mues juveniles suivantes auront des
durees superieures, progressivement croissantes, en fonction de leur rang, finissant
par rejoindre celie des adultes. Les valeurs observees pour chacune de ces mues ne
sont relatives qu'a un petit nombre d'individus, faute de materiel suffisant. Par la
suite, j'insisterai surtout sur les modifications morphologiques importantes qui se
produisent, a I'occasion de ces mues juveniles (en particulier chez Ie futur d), plutot
que sur leur duree.
5. Troisieme intermue postmarsupiale: A I'issue de sa seconde mue isopodienne,
Ie jeune St. virei atteint normalement 2,0.2,1 mm (rarement 1,9 ou 2,2 mm). Les
jeunes St. buili au meme stade ont environ 3 mm. La duree normale de cette

FIGURE

42

Aspect du jeune St. virei lors de la troisicme intermue postmarsupiale:
P. Lc pcrciopode I porte maintenant 7(8 tiges dentclces sur la marge sternale du propodite et 3
epines sternales au dactylopodite. Longueur du basipodite = 215/1.
Le pcrciopode VII (fig. Q, cf. fig. 39 E) devient fonctionnel, mais reste plus court (L = 730
que Ie VI (fig. R, L = 930/1), (cf. fig. 39 D).

J1)

S. Les plcopodes II (L = 150/1) restent identiques chez tous les jeunes et de type» parfait. C'est
seulement lors des intermues suivantes (cf. fig. 43 B et 44 I) que les jeunes a destince d
commencef'Jnt
etre reconnaissables extcrieurernent.

a
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intermue est de 5 mois a 5 mois\!, chez St. virei hussoni. Dans certaines conditions
(individus de quelques stations cavernicoles, malnutrition,
elevages a basse temperature, etc ... ), cette duree do it etre bien plus grande encore, car j'ai constatc que des
jeunes etaient encore a ce stade, respectivement
17, 19 et 22 mois apn':s leur
naissance, alors que la plupart de leurs frcres avaient deja subi, dans Ie meme temps,
une ou plusieurs mues ulterieures.
Le principal trait morphologique
de ce stade est I'acquisition
de pereiopodes VII
fonctionnels,
munis de leur armature de soies a chacun des articles (fig. 39 E). Ces
appendices
ont toutefois
une longueur
inferieure
a celie des pcreiopodes VI,
contrairement
a ce qui existera par la suite. J'ai ainsi releve des longueurs de
900-920 /1, pour les pereiopodes
VII, de 1040-1060 /1, pour les pereiopodes
VI
(longueur relative des premiers par rapport aux seconds: 0,78
0,85 en general). Le
pereionite VII atteint presque la longueur du pereionite VI (fig. 42 Q, R).
Les antennules et les antennes, restees identiques a elles-memes aux stades I et
II, se modifient (4 articles au fouet de I'antennule,
au lieu de 3; II articles au fouet
de I'antenne,
au lieu de 9, en general). La squama de I'antenne porte toujours 2
fortes soies. Le pcreiopode
I se renforce et la marge sternale de son propodite
acquiert une septic me tige dentelee distale, tandis que son dactylopodite
forme
proximalement
une troisieme epine sternale (fig. 42 P).
Au cours de cette troisieme intermue, je n'ai jamais note de commencement
de
diffcrenciation
sexuelle externe chez les futurs 0, c'est-a-dire qu'il ne se forme, ni
bourgeons
de papilles genitales ,I la base des pereiopodes
VII, ni ebauches de
pleopodes I. Par ailleurs, les pleopodes II restent d'aspect 9 chez tous les individus
(fig. 42 S). Les jeunes Stcnaselles au stade III n'ont, a vrai dire, plus un aspect
larva ire, mais, pour la commodite
de I'expose, I'etude de cette troisieme intermue
de vic libre demande a etre jointe a celle des deux premieres.

a

E. Periode juvenile, croissance et differenciation
sexuelle externe:
Nous venons de voir que, dans Ie deroulement
du cycle vital de St. virei, il cst
possible de definir une premiere periode qui debute a la naissance et s'etend sur les
trois premieres intermues
de vic libre. Cette peri ode correspond,
pour une large
part, a des stades larvaires postmarsupiaux
et elle cst marquee par Ie maintien de
tous les individus dans un etat d'indiff(henciation
sexuelle externe totale. Au cours
de cette ctape, la taille des jeunes passe de 1,5 a 2,1 mm, environ. Or, dans cette
espece, I'aptitude
a la reproduction n'apparait que pour une taille de 4,5-5 mm,
pour Ie 0, et de 6,5-7 mm, pour la 9. Les dimensions du jeune 0 doivent plus que
doubler; tandis que celles de la jeune 9 doivent plus que tripier, c'est-a-dire que
I'accroissement
ponderal
cst considerable
au cours de la periode intermediaire.
Entre la periode larvaire postmarsupiale
et I'etat adulte, il existe donc une longue
periode de vie juvenile, caracterisee par une importante
croissance generale et surtout par I'apparition
progressive des caracteres sexuels ex ternes, au moins dans Ie
cas du O. Nous pouvons faire debuter cette periode juvenile avec la quatrieme
intermue de vie libre, c'est-a-dire a I'issue de la troisieme mue isopodienne
et la
terminer des I'apparition
de la puberte.
I. Futures fcmelles: Leur cas sera evoque tres rapidement,
pour les raisons
suivantes:
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a. Comme les autres Isopodes, les jeunes Stenaselles a la naissance presentent
tous
un aspect externe de type 9 (Racovitza
1950). Pour Ie sexe 9, il n'y a donc pas a
decrire une morphogencse
des pleopodes
I et II, comme pour les o. La peri ode
juvenile est, pour l'essentiel,
une longue phase de croissance, marquee exterieurement par l'accroissement
progressif du nombre des articles au fouet des antennules
et des antennes et par 1'1 complication
de 1'1 chetotaxie
des differents appendices
(armature marginale sternale du propodite des pereiopodes
I, par exemple).
b. Nous avons deja evoque 1'1 question de l'apparition
des oostegites, soit sous 1'1
forme reduite, soit directement
sous 1'1forme fonctionnelle.
Nous savons que, dans
tous les cas, Ie phenomene
est extrcmement
tardif et marque pratiquement
Ie
passage de 1'1vie juvenile a 1'1vic adulte. La periode juvenile de 1'19 consiste donc en
une longue serie d'intermues
de croissance, qui font passer progressivement
1'1taille
de l'individu de 2.1 a quelques 6,5-7 mm, dans Ie cas des St. v. hussolli du Mont-deChac, par exemple. II semble que cette taille ne soit atteinte, dans cette station, que
quelques
6 ,I 7 'Ins apres la naissance (a Moulis, de jeunes 9 agees de 48 mois
n'atteignent
que 3,5 a 4,2 mm et il a fallu attendre jusqu'a lOans et 5 mois, pour
que certaines arrivent a 1'1 taille de puberte et acquicrent
des oostegites reduits).
Cette periode juvenile semble correspondre,
au minimum, ,I une dizaine d'intermues, apres 1'1periode larvaire postmarsupiale.
c. Rappelons aussi qu'il existe des variations considerables
de la taille de puberte 9,
chez St. virei, que I'on peut rapidement schematiser:
c I. Cette taille serait quelque peu inferieure dans les sous-espcces interstitielles,
par rapport a celles des eaux karstiques. Chez St. v. virei 9 du sous-ecoulement
du
Tarn et du Dourdou,
elle parait remarquablement
stable et de l'ordre de 6 mm,
tandis qu'elle est generalement
voisine de 7 mill, ou superieure encore,. chez St. v.
buchlleri
et St. JI. hussolli. Chez St. buiIi, les 9 de 8-9 n1l11sont couramrnent
encore
impu beres.
c2. Chez St. v. hUSSOlli, dont de nombreuses
stations sont connues, la taille
moyenne d'apparition
de 1'1 puberte 9 semble differente d'une station a l'autre (6,8
mm, au Mont-de-Chac,
pour 7,35 mm au Bedat. par exemple).
c3. Toujours
chez St. v. hUSSOlli, des fluctuations
individuelles
de la taille de
puberte 9 existent, differentes
d'une station ,I l'autre. Au Mont-de-Chac,
toutes les
9 acquierent leurs oostegites pour des tailles comprises entre 6 et 7,5 mm, ce qui est
l'indice d'une grande homogcncitc
physiologique
des individus de mcme taille. Au
Goueil-di-Her,
(Magniez 1973'1), il en va tout autrernent:
si la taille de pubertc est
tres elevee (superieure
a 7,5 mm en moyenne),
les fluctuations
individuelles sont
en ormes. De rares 9 acquicrent
leurs oostegites pour une taille de 4-4 mm seulement, tandis qu'on peut trouver, dans Ie mcme temps, des individus de 9 mm
encore impuberes.
Le fait que cette population so it installee dans un biotope souterrain complexe, pour partie en eau libre et en milieu interstitiel, semble donc influer
sur Ie developpement
des differents individus.
d. En conclusion,
il convient d'insister sur l'extrcme longueur de 1'1periode juvenile
des Stenaselles 9, periode qui s'etend sur plusieurs annees, alors que chez les Asellides epiges, eUe ne depasse jamais quelques mois. Mais 1'1puberte des Stenaselles 9
est egalement tres tardive en valeur relative. En effet, eUe ne su\"ient que pour des
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tailles correspondant
a 1(2, 3(5 et parfois meme 2(3 de la taille maximale de la <;'
adulte, alors que chez les Asellides epiges, la puberte se manifeste lorsque la <;'
atteint environ 1(3 de la taille maximale adulte. On peut done affirmer que l'aptitude a la reproduction
apparait plus tardivement
dans Ie cycle vital de la <;', chez les
Stenasellidae, qui sont tous souterrains,
que chez des Asellidae epiges de taille
comparable.
Ce retard est vraisemblablement
un caractere d'adaptation
a la vie
hypogee.
2. Futurs males: On sait que Ie dimorphisme sexuel portant sur les pleopodes est
tres inegalement
marque dans les differents groupes d'lsopodes.
II est moins important dans les sous-ordres dont les deux sexes conservent leurs 6 paires de pleopodes.

FIGURE 43
Differenciation
principe):

sexuelle

externe

chez Ic jeune

d

de St. virei, premier

stade

(intcrmue

4, en

A. Region sternale gauche du pereionite 7 (segment thoracique
8), avec Ie coxopodite
gauche,
montrant
Ie bourgeon de papille genita!e gauche (L = 45 11), dans l'angle interne du coxopodite.
A ce stade, les pleopodes I sont normalement
encore inexistants et les pleopodes II reste!)t de
type <;' parfait (St. v. hussolli de 17 mois et 2,2 mm; I et 2 = pleonites I et 2; PI = pleotelson).
B. Un des pleopodes

c.

Pereiopode

II d'un futur d (L = 16011).

VI du mcme (L

D. Pereiopode
VII du mcme.
pereiopodes
VI (L = 985 11).

=

100011 environ).

A ce stade,

leur longueur

est pratiquement

identique

a

celie des
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11 est particulierement
net chez les Asellota, dont les pleopodes I des 9 n'apparaissent normalement
pas, et dont les 0 possectent des pleopodes
I et surtout des
pleopodes
11 ayant subi des transformations
tres complexes,
en vue d'assurer la
copulation.
Ces transformations
sont les plus importantes
chez les Aselloidea et les
Stenetroidea, dont les pleopodes I et 11, ayant perdu tout role operculaire, sont
totalement
voues a la reproduction.
Les jeunes a destinee 0, qui ont d'abord, au cours de leur periode de vie larvaire
postmarsupiale,
un aspect externe indifferencie
de type 9, vont acquerir progressivement, au cours des mues de leur periode juvenile, les attributs du sexe 0: formation des deux papilles genitales a la face ventrale du dernier pereionite,
formation
des pleopodes
I totalement
inexistants auparavant,
transformation
progressive des
pleopodes
II, initialement
de type 9 et de forme tres simple, en pleopodes
11
complexes, birames, de type o.
Cette morphogencse
des caracteres sexuels externes 0 a deja ete etudiee, par
divers auteurs, sur differents Asellotes. Comme I'appareil copulateur
des Stenasellidae est bien different, dans son architecture,
de celui des Asellota communement
etudies (Paraselloidea et Asellidae), et se rapproche plutot de celui des Stenetroidea
et Parastenetroidea (Asellotes marins rares, dont no us ignorons la differenciation
des caracteres
sexuels externes de type 0), il est indispensable
de decrire, pour
l'essentiel, les eta pes de son edification chez les Stenasellides et de la comparer avec
celie des Asellotes connus.
Pour les Asellides epiges, ['etude de la differenciation
externe du 0 peut etre
effectuee
assez commodement
et rapidement,
la periode de vie juvenile durant
quelques semaines et les intermues etant fort courtes. Par ailleurs, il est facile de se
procurer Ie materiel en quantite suffisante. II n'en est pas de meme pour les Stenasellidae, et il m'a fallu avoir recours aux elevages de nombreuses portees de St. virei
(sous-espece hussoni, pour la plupart). Les individus ont eteprogressivement
fixes,
operation
particulierement
laborieuse: duree inusitee de ces elevages (plus de 4 ans,
pour chaque portee),
mortalite
naturelle
ou accidenteIle,
evasions, mkessite de
realiser des elevages sur limon sou terrain, dans lequella capture des jeunes Stenaselles est delicate, compte-tenu
de la necessite de maintenir en vie une partie du lot,
lors de chaque prelevement,
etc ... D'autres facteurs ont trouble les observations:
existence de considerables
inegalites de croissance entre individus-freres,
pourtant
maintenus dans des conditions
rigoureusement
identiques; manque certain d'homogeneite du materiel,
aucune station
ne pouvant,
a elle seule, fournir tous Ies
individus d'origine indispensables
a l'obtention
des portees datees necessaires pour
ce travail. II sera neanmoins 'possible d'envisager cette differenciation
sexuelle 0
chez St. virei sous ses trois aspects: analyse des eta pes morphologiques
de la differenciation,
aspect chronologique
et age de puberte 0 dans cette espece, aspect
dimensionnel
(taille des differents
stades et taille de puberte),
ces deux derniers
points faisant I'objet de remarques sur la question du synchronisme
de la differenciation entre individus de meme age et de meme tailIe.
a. Aspect lI1orphologique de la dijjCrenciation sexuelle externe 0 :
Les trois premieres intermues de vie libre montrant une indifferenciation
externe des
jeunes (peride larvaire postmarsupiale,
pour l'essentiel),
la differenciation
de type 0
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va s'effectuer,
normalement,
au cours des 6 intermues suivantes (intermue 4 3 intermue 9). Decrivons sommairement
ces 6 stades morphologiques:
a I. Premier stade (intermue 4, en principe): A l'issue de sa troisieme mue isopodienne, Ie futur d (2,2 3 2,5 mm) montre, 3 la face sternale de son pereionite VII, deux
petits bourgeons
de papilles genitales. Ces bourgeons globuleux ne depassent pas
40-50 /1, tant en longueur qu'en diametre (fig. 43 A). Leur extrcmite
n'est pas
ouverte. Lors de ce premier stade, il n'y a pas encore apparition
de pleopodes I,
toutefois, il arrive que de rares individus montrent,
3 la face sternale du pleonite I,
deux infimes bombements,
a l'emplacement
de l'insertion de ces futurs appendices.
Par ailleurs, les pleopodes II restent de type <;>, so us forme de lamelles triangulaires
(fig. 43 B). Chez certains individus, toutefois,
la marge externe de ces pleopodes,
normalement
rectiligne,
devient
legerement
convexe
au niveall de la soie
exopodiale.
Le fouet des antennules
comprend
main tenant 4-5 articles avec 2 lames olfactives, tandis que Ie fouet des antennes comporte I I - 12 articles. Les pereiopodes VII
(fig. 43 D) ont atteint une longueur pratiquement
egale a celle des pereiopodes VI
(fig. 43 C), (3 2% pres).
a2. Deuxieme stade (intermue
5, en principe):
Les bourgeons de papilles genitales
s'allongent
quelque peu (603 80/1, pour un diametre voisin de 40/1). II apparaft
deux bourgeons independants
de pleopodes I, sous forme de petites lamelles transversales assez polymorphes
selon les individus (subovalaires,
subcirculaires
ou
subtriangulaires),
souven t asymetriques,
inserees sur la crete transversale posterieure
du sternite du pleonite I (fig. 44 K). Ces lamelles sont normalement
uniarticulees
et
toujours glabres. Leur largeur a la base est d'environ 70/1 et leur longueur est de
60-90/1. Dans de rares cas, celle-ci n'atteint que 30/1, mais peut s'elever jusqu'a 120
/1 (fig. 44 E,F,G,H). Les pleopodes II conservent un aspect <;> pratiquement
parfait,
mais ils possedent toujours une legere convexite sur la marge externe (s), (fig. 44 I);
longueur: 180-210/1;largeur:
150-170/1.
a3. Troisieme stade (intermue
6, en principe): Les bourgeons de papilles genitales,
conservant
tres sensiblement
leur diametre,
s'accroissent
pour atteindre
couramment une centaine de J1 de long. Les pleopodes
I s'allongent
considerablement
(souvent 150 a 240 /1 et plus) et s'clargissent. Leur forme se precise. C'est a ce stade
qu'apparaft
l'articulation
protopodio-exopodiale
et parfois l'ebauche
du muscle
correspondant:
l'appendice
est dcsormais
biarticule,
comme
chez l'adulte.
Toutefois,
il reste, dans les cas les plus frequents, totalement
glabre (fig. 45 L), Ie
retinacle
protopodial
et les soies marginales
exopodiales
ne devant se former
qu'uiterieurement
(fig. 45 N). L'etat des pleopodes II marque une nette evolution:
sur la marge externe de l'appendice
se forme un lobe subovalaire ou subcirculaire
bien individualise dans Ie cas general (fig. 45 M). Ce lobe porte distalement
la soie
exopodiale (s) mentionnce
precedemment:
il s'agit du futur exopodite dll pleopode
II. Le reste de I'appendice
reste indivis et doit comprendre
une aire protopodiale
proximale
et une aire endopodiale
distale, portant
1-2 soies marginales. Dans la
partie proximale
interne
de l'aire protopodiale,
l'ebauche
du muscle sternoprotopodial
commence
a etre visible (fig. 45 M). Sur quelques ,individus, j'ai pu
observer que l'evolution
du pleopode II etait moins poussee: l'aire exopodiale eta it
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simplement separee du reste de l'appendice par une profonde incisure, mais ne
formait pas de lobe pediculise, comme dans Ie cas general (fig. 45 0).
a4. Quatrieme stade (intermue 7, en principe): Restant toujours isodiametriques, les
papilles genitales s'allongent encore, atteignant generalement ISO j1, parfois plus.
Les pleopodes I ont une longueur de 220-280 j1; l'articulation protopodioexopodiale est parfaite et la musculature generalement bien visible. Par contre, Ie

K
7(8)

fiGURE 44
Differenciation
sexuelle externe chez Ie jeune d de St. virei, deuxieme stade (in term lie 5, en
principe):
Ce stade est marque par I'apparition
des bourgeons de pleopodes I sur la marge posterieure
du sternite dll pleonite I. Ces bourgeons prennent des aspects differents, selon les individus (fig.
E, r-, G, H,
meme echelle), Ie cas Ie plus courant etant celui de la fig. G. Largeur
la base
voisine de 70 j1, longueur variant de 30
120 J1, Ie pills sOllvent 60-90 J.L

a

a

a

a

I. Aspect general des plcopodes II
ce stade. L'aire exopodiale
la marge externe et porte la soie exopodiale (s), (L = 210 j1).

a

J. Le meme, d'un individu s'appretant
muer.
al'pendice,
avec la formation
du lobe exopodial
dente (cf. fig. 45 M), (L = 180 j1).

forme une legere convexite

sur

L'epiderme
retracte montre I'aspect du futur
subovalaire, au niveau de la convexite prece-

K. Schema, vue ventrale,
d'un jeune d au second stade, region du pereionite
7 (8) et des
pleonites I et 2. Lcs ebauches de papilles genitales (60-80 j1 de longet 40 j1 de diametre),
les
bourgeons de pleopodes I et les pleopodes II sont pointilles Uellne St. v. hussoni de 37 mois et
2,8 mm).
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retinacle protopodial n'est pas encore present. Chez certains individus, l'exopodite
reste glabre, mais, dans d'autres cas, il apparail jusqu'a 2-3 courtes soies lisses sur la
marge distale de cette rame et, exception nelle me nt, une tige lisse sur la marge
interne (fig. 46 P). La transformation des pleopodes II est considerable, car ils
apparaissent main tenant comme des appendices biarticules. La partie proximale
figure une piece subpentagonale massive, plus large (150-180 p) que longue
(130-150 p). Ce protopodite porte de fines ecailles cuticulaires sur sa marge externe
et sa musculature se developpe (Ies muscles protopodio-exopodiaux,
protopodioendopodial et sterno-protopodial devenant alors visibles). L'exopodite s'allonge
(90-110 p). II porte toujours, sur sa marge distale, la soie exopodiale initiale (s),

I

=-~I

FIGURE 45
Differenciation
principe):

sexuelle

L. Un des pleopodes
protopodio-exopodiale

externe

I du futur
se forme.

chez Ie jeune

d

d, aspect general.
Ici: L = 240 p.

de St. virei, troisicme

L = 150-240

stade (intermue

6, en

J.1, parfois plus. L'articulation

M. Un des pleopodes
II, aspect general. Le lobe exopodial
ovalaire ou circulaire, articule
l'appendice.
est bien individualise.
II porte la soie exopodiale (s) distale. Le reste de l'appendice
est indivis (L = 220-270 J.1, dans la plupart des cas, ici 230 pl.

a

a

N. Chez de rares individus, la morphogencse
des pleopodes I est un peu plus avancee
ce stade
et des bourgeons de soies exopodiales
(s) (2-3) sont visibles sur la marge interne et distale (L =

280 p).
O. Parfois, la morphogencse
des pleopodes II est moins avancee que dans Ie cas general (fig. M)
et \'exopodite
n'est, ni pediculise, ni articule (L = 220 p; s = soie exopodiale).
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deja presente 10rsque l'appendice
etait de type '(, mais iI apparait, en general, une
seconde
soie marginale,
toujours
en position
latero-externe,
par rapport
a la
premiere. Dans la plupart des cas, l'exopodite
est encore indivis, mais parfois, un
sillon incomplet
prefigure
la division en deux articles et l'ebauche
du muscle
exopodial
peut commencer
a apparaitre.
La partie distale interne de l'appendice
primitif s'isole, par une constriction,
du protopodite.
Elle va constituer
l'endopodite du futur append ice d. A ce stade, elle perd les soies marginales (1-2, selon les
cas), qu'elle portait pnkedemment
et elle s'allonge beaucoup
(180-220 11). Cet
endopodite
a, la plupart du temps, un aspect genicule, car la zone articulaire entre
les deux futurs articles est, d'emblee,
marquee par un sillon ou une constriction.
Cependant,
Ie futur article distal est encore pratiquement
plan, mais ses marges,
surtout l'externe,
commencent
a se soul ever et a se reflechir dans la region distale,
ebauchant ainsi la forme en cornet du futur organe copulateur (fig. 46 Q).
as. Cinquieme stade (intermue
8, en principe):
Les papilles genitales poursuivent
leur developpement
en longueur (190-220 11), parfois meme 230-240 11, chez de
jeunes St. v. virei du sous-ecoulement
du Dourdou.
Les pleopodes
I atteignent
280-320 11 de long. Souvent, c'est a ce stade qu'apparait
Ie retinacle protopodial,
sous forme d'un minuscule crochet. Toutefois,
chez certains individus, il ne sera
visible qu'au sixieme stade. L'exopodite
porte, pratiquement
toujours,
des tiges
marginales et on peu t compter jusqu'fl 5 soies marginales distales comtes et 2 tiges
internes plus longues que les precedentes (fig. 46 R).
La morphogenese
des pleopodes
II se poursuit,
surtOut notable au niveau des
deux rames de ces appendices,
dont I'architecture
se precise. L'exopodite
atteint et
dcpasse 10011 de long; l'articulation
entre premier et second article est bien formee.
L'article proximal ne porte pas encore de tige marginale externe, tandis que Ie distal
porte une rangee de 3-4 tiges, les plus recentes etant toujours latero-externes,
par
rapport fl la soie exopodiale
initiale s (cf. quatrieme
stade). L'endopodite
s'est
beaucoup allonge, I'article proximal atteignant
100-120 11 et Ie distal 150-17011. II
est en general replie sur lui-meme, l'articulation
genouillee entre les deux articles
paraissant fonctionnelle.
L'artic1e proximal est maintenant
plus grele que Ie distal,
comme ce sera Ie cas chez l'adulte. L'artic1e distal forme un diedre bien net, ouvert
en direction
interne sur toute sa longueur, mais il n'est encore, ni vrille sur luimeme, ni muni de ses ornementations
cuticulaires distales, comme chez l'adulte. On
peut donc admettre
que cet aspect transitoire
de l'endopodite
du pleopode II d,
chez St. virei, rappelle l'aspect definitif de cet organe, chez certains Stenasellidae
appartenant
aux genres tropicaux primitifs (Mexistenasellus ou Magniezia, en particulier), (fig. 46 S).
a6. Sixieme stade (intermue
9, en principe):
La longueur des papilles genitales,
variable avec la taille des individus, atteint 250 a 35011. Les pleopodes I poursuivent
leur developpement
(350-45011 de long). Le retinac1e protopodial, forme d'un seul
crochet, fl droite comme a gauche, est maintenant
long et epais, muni de denticules
distaux, dans la plupart des cas. L'exopodite
porte 2-4 (en general 3) longues tiges
marginales internes et une rangee marginale distale et distale-interne
de 5-8 soies
plus courtes (fig. 47 T).
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FIGURE

46

Differenciation sexuelle externe chez Ie jeune d de St. virei, quatrieme et cinquieme stades
(intermues 7 et 8, en principe):
P. Pleopode I, aspect general au quatrieme stade (L = 220-280 /1). L'articulation entre protopodite et exopodite est formee. La musculature commence
ctre visible. L'exopodite peut
rester glabre, mais porte souven t 2-3 tiges lisses sur la marge distale et parfois une sur la marge
interne (L = 260/1).

a

Q. Pleopode II, aspect general au quatricme stade. Les trois parties de l'appendice sont individualisees. Protopodite massif de 130-150 /1 de long et 150-180 /1 de large, dans lequel la
musculature se developpe. Exopodite allonge de 90-110 f1, non encore biarticule, mais portant
une seconde soie exopodiale (s'), plus petite que la soie primitive (s). L'endopodite perd ses
soies et s'allonge (180-220 /1), son aspect devient genicule. L'artic!e distal n'est pas encore
con forme en cornet.

R. Pleopode I, aspect general au cinquicme stade, L = 280-320/1 ou plus. Le retinacle protopodial commence a apparaftre. II existe jusqu'a 5 soies distales et 2 tiges internes sur la marge de
l'exopodite, L = 320 J.1..
S. Pleopode II, aspect general au cinquicme stade. L'exopodite est biarticule et porte 3-4 soies
marginales sur l'article distal main tenant individualise (s, s', etc ... ). L'endopodite s'allonge
(article proximal de 100-120 /1 et distal de 150-170 /1). L'article distal se replie sur lui-mcme,
selon sa nefYure mediane, formant un diedre ouvert du cote interne. L'articulation entre lcs
deux articles semble fonctionnelle.
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Le pleopode
II ressemble maintenant
beaucoup
a celui du futur aduite. Le
protopodite,
plus long que large, atteint
et depasse 200 /1, dans ses deux
dimensions;
il peut porter une forte soie sternale dans Ie quart externe-proximal.
L'exopodite
depasse
100 /1 de long. Son article proximal
ne porte une soie
marginale externe que dans de rares cas, tandis que son article distal porte une
rangee distale-externe
d'au moins 4 tiges, parfois plus. L'endopodite
est fortement
genouille en position de repos. L'article proximal a une longueur de ] 00-130 /1,
tandis que Ie distal, dont Ie diametre est main tenant beaucoup plus fort que celui
du premier, atteint 190-230/1.
Les deux bords du diedre forme par cette piece se
sont rapproches,
dans sa moitie distale, tandis que la piece elle-meme s'est vrillee, si
bien que !'infundibulum
proximal est reste pratiquement
sternal, tandis que l'ouverture distale de cet entonnoir imparfait est devenue, par rotation, tergale. Les marges
de cette ouverture sont garnies d'une rangee de fins denticules chitineux (fig. 47 U).
a 7. Comparaison avec les Asellides: La morphogenese
des caracteres
sexuels
ex ternes 0 ayant ete etudiee chez un certain nombre de formes, comparons
les
observations
faites chez les Asellidae et les Stenasellidae:
Le travail de Henry (1969), relatif a l'espece anophtalme
Proasellus cavaticus,
met bien en evidence l'existence
de 5 stades successifs, mais les processus de
morphogenese,
respectivement
relatifs aux papilles genitales, aux pleopodes I et aux
pleopodes II, ne se produisent
pas dans Ie meme ordre chronologique
que chez les
Stenasellides:
- Chez les Aselles, la premiere manifestation
externe du sexe 0 du jeune reside dans
la formation
d'une protuberance
sur la marge externe du pleopode
II. Cette
protuberance,
qui porte la soie exopodiale, deja reconnue par Balesdent (1964), sur
Asellus aquaticus, est l'ebauche de l'exopodite
du futur pleopode
II de type 0
(Henry 1969, fig. A). Chez les Stenaselles, au contraire, la premiere manifestation
de la morphogenese
0 (stade I), consiste en I'apparition
des bourgeons de papilles
genitales, alors que les pleopodes II restent de type <;:> parfait.
- Le second stade est marque, chez les Aselles, par une evolution considerable:
les
bourgeons
de papilles genitales
apparaissent
(apparition
au stade I, chez les
Stenaselles);
les bourgeons
de pleopodes
I se forment (de me me que chez les
Stenaselles au stade II) et les pleopodes II deviennent
profondement
bilobes (chez
les Stenaselles, ce sera seulement au stade III qu'ils auront cet aspect).
Si nous remarquons
que, dans l'une et l'autre famille, Ie deuxieme
stade est
caracterise
par Ie debut de la formation
des pleopodes
I, il apparaft que la
morphogenese
des papilles genitales dcbute plus precocement
que celle-ci chez les
Stenaselles, mais en est contemporaine
chez les Aselles; il apparait par contre que la
morphogenese
des pleopodes II est plus precoce que celle-ci chez les Aselles, mais
plus tardive chez les Stenaselles.
- Au troisieme stade, l'etat d'evolution
des pleopodes I reste tres comparable dans
les deux familles, mais, uiterieurement,
Ie retinacle protopodial
apparaitra
plus
precocement
chez les Aselles (quatrieme stade), que chez les Stenaselles (cinquieme
stade). L'endopodite
du pleopode II a completement
perdu ses soies chez les Aselles
et l'invagination
de sa future cavite interne commence a se former, alors que celui
des Stenaselles au stade III conserve ses 1-2 tiges glabres et ne subit encore aucune
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evolution.
En ce qui concerne cet organe, on pourrait dire que Ie troisieme stade
morphologique
des Asellides est I'equivalent du quatrieme des Stenasellides.
- Les comparaisons
des stades ulterieurs deviennent difficiles, car la morphogenese
porte
maintenant,
pour l'essentiel,
sur I'endopodite
du pleopode
II, dont
l'architecture
est totalement
differente
dans les deux families. Chez les Asellides,
I'endopodite
restera globuleux et uniarticule.
II se creusera d'une vesicule interne, a
partir d'une invagination
sternale, debutant
dans la region distale-externe
de la
piece, tandis que chez les Stenasellides,
il devient long et grele, parfaitement
biarticule. L'article distal, par reploiement
de ses bords lateraux en direction interne
donne d'abord une gou ttiere, ouverte du cote interne et s'etendant
sur toute la

T

rIGURE 47
Differenciation
principe):

sexuelle

externe

chez Ie jeune

d

de St. virei, sixicme

stade

T. I'leopode
I, aspect general.
Le crochet
rCtinaculaire
du protopodite
differeneie.
L'exopodite
porte au moins 3 longues tiges marginales internes
Longueur = 350-450 J1, ici 405 J1.

a

(intermue

9, en

est complctement
et 5-8 soies distales.

U. I'leopode II, aspect general. Le protopodite
ressemble
celui de l'adulte et depasse 200 J1 de
long et de large. L'article proximal de l'exopodite
est encore demuni de soie, tandis que Ie distal
en porte au moins 4 (s et suivantes). L'endopodite
s'allonge (article proximal de 100. I 30 J1 et
distal de 190-230 J1). Le distal se referme en cornet dans sa moitie distale, se vrille sur lui-meme
et des dentieules
chitineux apparaissent
autour de l'orifice efferent.
L'organe copulateur
ne
semble toutefois pas encore fonctionnel
ce stade.

a
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longueur
de l'article.
Ensuite, par affrontement
des bards libres dans la moitie
distale et par un leger enroulement
autour de I'axe longitudinal,
il se conforme en
un cornet imparfait, largement ouvert en direction sternale-interne,
dans sa moitie
proximale (Magniez et Henry 1969), mais dont l'orifice distal est beaucoup plus
reduit. En conclusion,
il apparait que l'organe copulateur des Stenasellidae possede
une structure
definitive relativement
simple, meJl1e si l'observation
des details est
difficile et cette structure
peut etre directement
expliquee par l'aspect des stades
morphologiques
intermediaires
chez Ie 0 juvenile. Au contraire, l'organe copulateur
des Asellidae est beaucoup plus evolue, mais Ie nombre de stades intermediaires
est
tres faible et il est probable qu'un phenomene
d 'acceleration
morphogenetique
en a
efface certains, si bien que I\~tude de la differenciation
des pleopodes 0 n'apporte
aucun document sur la parente du groupe avec les autres Asellotes.
b. Aspect chronologiqlle de la differenciation sexuelle externe 0:
Les stades successifs de la morphogenese
des papilles genitales et des pleopodes I
et II du jeune Stenaselle 0 correspondent,
comme nous venons de Ie voir, a une serie
de 6 intermues,
de la quatrieme a la neuvieme. Comme la premiere partie de la vie
libre de I'individu, qualifiee de periode larvaire postmarsupiale,
dure environ un an
(II mois, dans Ie cas general), il est interessant d'envisager quelques donnees duonologiques sur la duree de la periode suivante. Ces valeurs se rapportent
uniquement
a des jeunes (St. v. hllssoni, en general), main tenus en elevage des leur naissance.
Dans les conditions
normales, c'est seulement
dans des portees agees de plus
d'un an (13-14 mois) que commencent
a apparaitre des jeunes 0 au stade I (intermue
4), mais, ici encore, une extreme variabilite se manifeste. Chez de nombreux futurs
0, l'apparition
des papilles genitales ne debute qu'a l'age de 20-22 mois. Dans
quelques cas meme, des individus de 36,43 et 48 mois n'etaient encore qu'au stade
I de la morphogenese
O. II semble donc, qu'assez frequemment,
la poussee des
papilles genitales soit plus tardive que I'intermue 4. Camme par ailleurs, les durees
des intermues homologues sont extremement
variables, meme entre individus-freres,
des variations tres importantes
de la duree totale de la periode de differenciation
0
ant pu etre no tees. Ainsi, dans un lot d'une portee de 27 mois (St. v. hussoni de
l' Estelas), nous trouvons 3 jeunes 0, dont un au stade 2, un au stade 3 et un au
stade 4. Dans un lot de 36 mois, (St. v. hussoni du gouffre du Sauvajou),
trois
jeunes 0, dont un au stade I, un au stade 2 et un au stade 6. Enfin, dans un lot de
36 mois (St. v. hussoni du Sauvajou), llUit jeunes 0, dont un au stade I, un au stade
2, un au stade 3, un au stade 4, un au stade 5 et trois au stade 6!
Toujours dans les conditions normales, les jeunes St. v. hllssoni 0 parviennent au
stade 6 de la morphogenese
vcrs l'age de 4 ans (48 mois environ), les intermues de
cette periode
durant
approximativement
6 mois chacune.
Mais certains
des
exemples cites indiquent que la morphogenese
peut etre un peu plus rapide (36-42
mois seulement), au au contraire, se prolonger jusqu'a l'age de 5 ans au plus.
c. Taille des differents stades et taille de puberte: Les jeunes St. v. hussoni font
environ 2, I mm a l'issue de la periode
larvaire postmarsupiale.
Lars de leur
quatrieme intermue, les jeunes 0 ant une longueur comprise normalement
entre 2,3
et 2,5 mm. Cependant,
dans les cas au la differenciation
externe 0 deb ute plus
tardivement
que cette quatrieme intermue, la taille peut etre beaucoup plus forte.
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Dans Ie cas des jeunes 0 precites, atteignant seulement Ie stade 1 a des ages de 36,
43 et 48 mois, les tailles respectives correspondantes etaient de 3,6; 3,7 et 3,85 mm.
Chez de tels individus, on peut donc considerer que la croissance somatique a ete
normale, mais que la differenciation sexuelle externe est devenue beaucoup plus
tardive que la normale.
Les echantillons etudies, pour chaque stade, ont cependant des effectifs trop
faibles pour avoir permis une etude detaillee de ces variations. Les jeunes 0
atteignent normalement une taille de 4 a 4,4 mm, au stade 6. Toutefois, a ce stade,
il ne semble pas encore exister de spermatozoiaes dans leurs canaux deferents. La

/

.//

FIGURE 48
Aspect des pleopodes
I et II d'un jeune
juste
la puberte (intermue 10):

a

0 de St. virei hllssoni de 4,4 mm (48 mois), arrivant

v. Un des pleopodes II: Ie protopodite
atteint
250-300 J1 de long sur 250 J1 de large. Sa
musculature
s'aeeroit. L'exopodite
porte une tige (t)
I'article proximal et 5-7 tiges devenant
plumeuses au distal (s et suivantes). L'article proximal de I'endopodite
atteint 160-180 J1 et son
diametre rclatif diminue. L'article distal acquiert sa conformation
definitive en cornet spirale.
Son ex tremite s'affine et les ornementations
cuticulaires
se developpent.
Sa longueur est de
260-300 J.1- La spermatogencse
commence et I'on peut observer des faisceaux de spermatozoiaes
faisant saillie
l'extremite
des papilles genitales.

a

a

w.

Un des pleopodes
I: L = 450-500 J.1- Le nombre
marginales internes (i) et une quinzaine de marginales

des soies lisses s'accroit:
distales (d).

au moins 5 tiges
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puberte para it survenir pour des tailles de 4,5 a 5 mm, au cours de l'intermue ou des
intermues
suivantes. Dans la pratique, je n'ai jamais encore observe de reproductions entre individus d'une meme portee, en elevage, Ia puberte des jeunes <;> etant
encore plus tardive que celie des d, comme indique plus haut. II serait necessaire de
conserver la portee durant une dizaine d'annees, pour parvenir a ce stade.
Si les donnees chronologiques
relatives aux jeunes individus ne peuvent etre
obtenues
qu'a partir des elevages, les donnees dimensionnelles
peuvent etre confirmees par les mesures effectuees sur des jeunes captures dans Ie milieu nature!. Ces
captures sont, je Ie rappelle, pratiquement
nulles pour les populations
karstiques,
mais, certains
lots d'origine
hyporheique
sont assez populeux
pour contenir
plusieurs jeunes d a chacun des six stades de differenciation.
Ainsi, un lot,
proven ant
d'un
sondage
tubc
dans Ie Dourdou,
a Saint-I zaire,
Aveyron
(16-08-1973), renfermait une trentaine de ces jeunes d de St. v. virei. Ceux du stade
I atteignaient
2,5-2,8 mm, ceux du stade 2: 2,7-3,1 mm, ceux du stade 3: 2,9-3,8
mm et ceux du stade 6: 4,5 a 5 mm, montrant
ainsi des variations de taille assez
considerables,
pour Ie me me stade, de la meme fayon que chez les individus
d'clevage.
F. Conclusions:
Le dcveloppement
de St. virei comprend une phase intramarsupiale
et une phase
postmarsupiale,
toutes deux d'une duree exceptionnellement
longue.
I. Developpemellt illtranwrslipial: II a pu etre suivi grace aux reproductions
survenues dans les elevages de Moulis et de Dijon, ainsi que par l'etude des partees
des <;> capturees
ovigeres. Ce developpement
intramarsupial
est caracterise
par Sa
duree inhabituelle,
qui atteint 9-10 mois, dans les conditions
normales de temperature (9-11°). Cette duree d'incubation
est environ 10 fois superieure a celIe qui a
etc. relevee chez des Asellidae epiges de taille similaire, eleves dans des conditions
comparables.
L'accroissement
considcrable de la duree de gestation etait deja connu
chez d'autres Peracarides sou terrains (Nipharglls virei, Caecosphaeroma bllrglilldum,
Monolistra caeca, etc ... ) et semble etre une regIe generale pour les Crustaces cavernicoles.
Le sejour intramarsupial
comprend,
comme pour tous les Isopodes, une periode
embryonnaire,
separee d'une periode
larva ire intramarsupiale
par Ie rejet des
membranes ovulaires. Chez les Stenaselles pyreneens, la premiere atteint 5 mois a 5
mois1h et la seconde 4 mois a 4 moisl!2.
a. Periode embryollllaire: Les stades precoces sont marques par l'extreme Icnteur
des premieres divisions et de la formation
de I'aire embryonnaire.
L'apparition
des
organes latero-dorsaux
cst relativement
precoce,
precedant
celie des ebauches
appendiculaires.
Ces "branchies
embryonnaires",
en forme de coupe pedonculee,
different
de celles des Asellides. Ellcs demeurent
fonctionnelles
tres longtemps,
jusqu'a la deuxieme mue larvaire intramarsupiale.
Vers la fin de la periode embryonnaire, la croissance en longueur des antennules et des antennes semble entrainer la
dehiscence du chorion ct de la cuticule blastodermique.
b. Periode larvaire intramarsllpiale: Encore appelee
periode
postembryonnaire
intramarsupiale,
elle peut etre subdivisee en trois phases, car elle est entrecoupee
de
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deux mues larvaires. Ces mues en une piece ne sont pas de type isopodien.
b 1. Au cours de la premiere intermue larvaire intramarsupiale, la larve reste globuleuse et conserve sa flexion dorsale embryonnaire. Ses appendices s'accroissent en
longueur et sont libres. La premiere mue intramarsupiale amene une tres rapide
disparition de Ia courbure dorsale (fig. 37).
b2. La seconde intermue larvaire intramarsupiale montre une larve quasi rectiligne
(atteignant finalement 1,25-1,30 mm, chez St. v. hussoni). La bosse vitelline dorsale
n~gresse en direction cephalique et les tergites thoraciques se constituent. La
seconde mue larvaire intramarsupiale amene Ie rejet des organes latero-dorsaux et la
liberation des ongles dactyliens et des premieres soies. La larve devient mobile et les
pleopodes III, IV et V deviennent fonctionnels.
b3. Au cours de I'intermue qui suit, la larve sortira du marsupium. Cette intermue
n'est donc que tres partiellement intramarsupiale. Dans une meme portee, Ie sejour
marsupial des larves a ce stade est tres variable (28 jours en moyenne). Extraites du
marsupium des cette seconde mue terminee, les larves sont deja capables de creuser
un terrier.
c. Naissancc dcs jcuncs: La liberation des larves est tres progressive et n'est jamais
causee par la mue intermcdiaire (rejet des oostegites fonctionnels de la mere), car
cette mue ne survient jamais que 2 a 8 mois apres Ie depart du dernier pullus du
marsupium.
2. Devcloppcmcnt postmarsupial: II dure plusieurs annees chez St. v. hllssoni.
On peu t Ie subdiviser en deux periodes:
a. Periodc larvairc postmarsllpiale: Au cours de cette periode, les jeunes de l'un et
l'autre sexe gardent Ie meme aspect externe. Elle s'thend sur 3 intermues:
a 1. La premiere intermue (qui n'est ex tramarsupiale que dans sa seconde partie, cf.
SlID
I, dure en moyenne 76 jours (dont 48 de vie libre). La larve est alors
depouvue de pereiopodes VII et il n'est pas certain qu'elle se nourrisse. Sa taille est
de 1,5 mm environ, chez St. virei et de 2,1 mm, chez St. buili, ce qui est considerable par rapport aux autres Asellotes. Cette premiere intermue est l'equivalent des
stades manca I + manca 11ou larve primaire + larve secondaire, des autres Isopodes,
tout comme chez Microcharon.
a2. La seconde intermue se caracterise par l'apparition des pereiopodes VII rudimentaires, non-fonctionnels. C'est l'equivalent du stade manca III ou larve tertiaire
des Isopodes.
a3. La troisieme intermue est caracterisee par l'existence de pereiopodes VII normaux et garnis de soies, mais nettement plus courts que les perciopodes VI. Le
jeune n'a plus un aspect larvaire, mais Ia differenciation sexuelle externe ne debute
pas encore.
Dans les conditions normales, cette periode larvaire postmarsupiale dure
quelques II mois, chez St. v. hussoni, mais parfois beaucoup plus Uusqu'a 22 mois).
Ces durees sont enormes et montrent que, tout comme Ie developpement intramarsupial, Ie developpement larvaire postmarsupial est prodigieusement dilate, par
rapport a celui des Isopodes epiges.
b. Periode juvenile: Les elevages de portees entieres de jeunes St. virci, de meme que
les observations faites sur des lots captures dans certains biotopes interstitie!s, ant
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permis de montrer qu'il existe, dans Ie cycle vital, une longue periode, qui suit la
periode larvaire postmarsupiale, mais precede la puberte.
bl. Pour les futures femelles, elle est caracterisee par une croissance importante et
dure au minimum 5-6 ans pour St. v. hussoni. Elle se termine par l'acquisition des
oostegites. La taille de puberte est de l'ordre de 7 mm, ce qui est considerable par
rapport a la taille maximale de l'espece.
b2. Pour les jeunes males, cette periode se caracterise par l'apparition et la croissance des papilles genitales et des pleopodes I, ainsi que par la transformation
progressive des pleopodes' II (initialement de type 9 et identiques chez toutes les
larves) en appendices birames de type 0 parfait. Les stades intermediaires de cette
morphogenese ont ete etudies. Typiquement, elle s'etend de la quatrieme a la
neuvieme intermue et dure au minimum 3 ans, souvent 4, parfois plus. Le synchronisme de la morphogenese des papilles genitales, des pleopodes I et II, n'est pas
identique a celui qui existe chez les Asellidae. La taille de puberte est d'environ 4,5
mm. Toutefois, comme pour les 9, il existe des variations importantes, entre
individus-freres, entre populations, entre sous-especes differentes.
On sait que les Asellides epiges (Asellus aquaticus, Conasellus communis, Lirceus
fon tinalis, par exemple), ont un rythme des mues juveniles extremement rapide et
arrivent ala puberte quelques mois apres la naissance. Les travaux de Henry (1969),
sur I'Asellide hypoge Proasellus cavaticus prouvent que les 9 sont puberes des Ie
sixieme ou Ie septieme mois de leur vie postmarsupiale et que la puberte des 0 est
au moins aussi precoce. La periode de vie prepuberale des Stenaselles (6-7 ans et
souvent plus pour les 9,4-5 ans au minimum pour les 0) est done incomparablement
plus longue que celie des Asellidae, meme sou terrains. Cette duree est prodigieusement dilatee, comme pour la periode intramarsupiale (9-10 mois), la periode de vie
adulte et la longevite totale de l'espece (0: 12 ans et 9: 15 ans, pour les individus
des populations karstiques).

RESUME
OBSERVATIONS SUR LA BIOLOGIE DE STENASELLUS VIREI
(Crustacea fsopoda Asellota des eaux souterraines)
St. virei a ete eleve au laboratoire pendant de longues annees (1960-1974). La
plupart des St. 1'. hussolli furent captures dans les eaux karstiques des environs du
la):JOratoire sou terrain de Moulis. Les elevages ont aussi porte sur des St. v. virei du
gouffre de Padirac, St. v. bllcl1l1eri de grottes cantabres, St. v. boui et St. v. virei du
milieu phreatique, St. buili et St. breuili. Les Stenasellides etant incapables de
nager, des aquariums de faible hauteur sont utilises, avec un fond d'argile de grotte,
des fragments de calcaire, de bois macere et des feuilles d'Orme macerees. La
hauteur d'eau necessaire est tres faible.
Stenaselllls est fondamentalement
un carnivore, capable de capturer et de
devorer des proies, telles que les larves de Chironomes, mais les populations des
eaux de grottes ont acquis des regimes differents: limivore, guanophage, vegetarien,
etc .... , car elles se sont souvent trouvees isolees de leur biocenose phreatique origi-
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nelle. Pourtant, l'existence du cannibalisme montre que Ie comportement predateur
n'a pas completement disparu chez elles. Les adultes peuvent etre nourris de
Cerophyl.
Un certain nombre d'observations sur l'activite fouisseuse et sur les reactions ala
lumiere, a la temperature et a la salinite de l'eau ant ete faites.
Toutes les mues postmarsupiales de Stenasellus sont en deux temps (mues
isopodiennes). L'intramue est tres longue (83h 30 mn pour la premiere mue, 8-12
jours pour les 0 et 9 adultes, 14 jours pour les mues parturielles de la 9 et jusqu'a
16-21 jours pour les mues des individus ages au seniles). Les intermues durent de 2
moisVz, peur la premiere intermue libre du jeune, a 9-12 mois pour les intermues de
repos sexuel des 9 et celles des 0 adultes, 12-18 mois (15-16 en moyenne) pour les
intermues parturielles de la 9. La longevite normale des sous-especes karstiques de
St. virei et des especes voisines peut etre evaluee a 12 ans (0) et 15 ans (9). Toutes
ces donnees numeriques sont 10-20 fois superieures a celles relatives a un Asellide
epige de taille semblable (Asellus aquaticus).
Le cycle de reproduction a ete etudie. La 9 adulte est plus grande que Ie O. II
n'existe pas de precopulation ("chevauchee nuptiale"), com me chez les Isopodes et
Amphipodes epiges. Ceci semble du au fait que Ie groupe vivait a I'origine dans les
interstices ou des galeries dans les depots alluviaux, ou un accouplement de longue
duree parait impossible. La copulation bilaterale successive est tres rapide (une
heure environ) et se produit pendant la mue parturielle de la 9. Celle-ci pond
environ 3-5 jours apres Ie depart de son exuvie anterieure et la ponte peut durer 24
heures. Le nombre des oeufs (15-60, 32 en moyenne, pour St. v. hussoni) s'accroft
avec la taille de la 9. Les oeufs des Stenasellides sont significativement plus gros que
ceux des Asellotes epiges.
Le developpemen t intra marsupial de St. virei demande 9-10 mois a 9-110 C.
Comme l'intermue parturielle dure 12-18 mois, la 9 conserve son marsupium vide
quelques 2-8 mois, apres Ie depart des jeunes. Dans certaines grottes, la saison de
ponte est la fin de I'hiver et Ie debut du printemps, les jeunes naissant en automne.
L'intermue de reproduction de la 9 est toujours suivie d'une ou plusieurs intermues
de repos genital (chacune de 9-11 mois), si bien qu'une 9 ne peut pondre chaque
annee: I'intervalle minimal entre deux reproductions successives, pour une 9
donnee, est de 2 ans. II pourrait atteindre 5 ans ou plus, en fonction de la pauvrete
des apports nutritifs dans Ie biotope.
Le scjour intramarsupial comprend la periode embryonnaire (5 mois a 5 moisY2),
puis la periode larvaire (4 mois a 4 moisY2). II existe deux mues larvaires
intramarsupiales (en une seule piece, donc non-isopodiennes).
La liberation de la portee est tres lente: en moyenne il s'ecoule 28 jours entre Ie
depart du premier et du dernier jeune. La taille a la naissance est d'environ 1,5 mm,
pour St. virei et 2,1 mm, pour St. buili.
La periode larvaire postmarsupiale comprend 3 intermues et dure quelques 11
mois depuis Ia naissance. Au cours de la premiere intermue, les pereiopodes VII
wnt absents (= stades manca I + manca II); lars de la seconde, des pereiopodesVII
rudimentaires existent (= stade manca III) et lars de la troisieme, les pereiopodes
VII sont normaux, mais plus courts que les VI.
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Le developpement juvenile est tres long. La taille et l'age de puberte sont de 4,5
mm et 4-5 ans, pour Ie 0; de 6,5-7 mm et 6-7 ans ou plus, pour la 9. La morphogenese des pleopodes I et II du 0 s'effectue normalement au cours des intermues 4 it
9 et dure au minimum 3 ans. A partir de l'intermue IO, Ie 0 semble apte it
s'accoupIer.

CONTRIBUTION A LA CONNAISSANCE DE LA BIOLOGIE
DES STENASELLIDAE
(Crustacea Isopoda Asqllota des eaux souterraines)

RESUME ET CONCLUSIONS
A l'origine, vers la fin de i 960, Ie present travail devait se presenter comme une etude
dCtaillee sur la biologie de l'espece cavernicole Stenasellus virei, connue dans une trentaine de
grottes, pyreneennes
pour la plupart. Cette etude etait destinee a se develop per dans la direction
indiquee par les publications
anterieures consacrees aces isopodes (Vire 1899, Husson 1957 et
1959, en particulier).
Or, il s'est rapidement
avere que les bases faunistiques
et ecologiques,
sur lesquelles cette
etude devait s'appuyer,
etaient tres insuffisantes.
Certains auteurs ne voyaient, dans Ie genre
Stenasellus Dollfus, qu'un genre banal, faisant partie integrante de la famille des Asellidae, au
meme titre que Ie genre Asellus de Geoffroy. D'autres acceptaient,
parfois avec des reticences,
de diviser la famille des Asellidae en deux sous-familles:
les Asellinae, avec pour chef de file Ie
genre Asellus, les Stenasellinae, ou se trouvait isole Ie seul genre Stenasellus. Crees tres tot, ces
genres avaient vu, I'un com me l'autre, s'accumuler
les espcces nouvelles, sans que l'homogeneite
de ces entites evolutives ait ete periodiquement
rediscutee. Pourtant, de rares carcinologistes,
comme Hansen, avaient entrevu que Stenasellus etait morphologiquement
fort different
des
Asellides, et me me avaient ose creer une famille independante
pour lui (Dudich, puis Arcangeli).
Comme il est presque impensable
de vouloir entreprendre
une etude biologique
sur une
forme animale, tout en se desinteressant
de son statut, j'ai pense qu'il convenait d'acquerir tout
d'abord
une connaissance
faunistique
suffisante des Asellotes d'eau douce, tant Aselles que
Stenaselles. La lecture des oeuvres de Racovitza m'a fourni un encouragement
dans cette voie,
car l'ilIustre carcinologiste
considerait la systematique
comme la recherche des veri tables liens
de parente entre les formes vivantes, negligeant les apparences
resultant
des convergences
morphologiques.
Son memoire
de 1919, denon<;:ant I'erreur taxonomique
constituee
par
I'Asellus aquaticus des auteurs sait meIer heureusement
la rigueur zoologique et !'ironie vis-a-vis
de certains de ses predecesseurs.
Que faut-il penser alors des travaux biologiques publics avant
cette date?
Concernent-ils
Ie veritable Asellus aquaticus ou tout simplement
Proaselllls
meridianlls? II importe donc de toujours conserver en memoire cette citation du grand
zoologiste
roumain:
.... "La taxonomie
ne peut-etre autre chose que de la phylogenie
appliquee" .... ,Elle s'est revelee u tile a maintes occasions.
Le present memoire ne doit pas etre compris comme un travail isole. II s'articule, du point
de vue zoologique,
avec des Ctudes preiiminaires
realisees en collaboration
avec mon collegue
Jean-Paul
Henry. Ces etudes portent
sur la description
d'un nombre important
d'especes
nouvelles d' Aselles hypoges, principalement
d'Europe
meridionale,
a la suite desquelles une
refonte taxonomique
de I'ancien genre Asellus des auteurs a etc effectuee,
completant
des
travaux deja publics au Japon, par Matsumoto.
Cette refonte a abouti a la creation de genres
nouveaux
(Bragaselllls, par exemple),
ou a ('elevation
au niveau generique
d'entites
subgeneriques
anciennes
(Proasellus, par exemple). Elle a perm is de preciser les veritables
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criteres specifiques et generiques qu'il convient d'utiliser dans la taxonomic des Aselloidea. Elle
a fourni une vision nouvelle de la famille des Asellidae, d'Oll, tant pour des raisons morphologiques que biogeographiques,
les Stenasellus devaient ctre absolument exclus.
Par ailleurs, j'ai entrepris une analyse poussee des descriptions
des Stenasellus. Elle a ete
completee par Ie re-examen d'echantillons
de toutes les especes disponibles et par la description
d'especes recemment
decouvertes.
Des 1966, j'ai etc amene
affirmer que Ie genre Stenasellus
des auteurs devait en realite ctre considere comme un groupe de lignees relativement
eloignees
les unes des autres, lesquelles, pour des raisons tant morphologiques
que biogeographiques,
meritaient
Ie statut de genres. Cette maniere de voir a ete confirmee par les specialistes ayant
depuis, decrit de nouvelles especes tropicales de la famille: Lanza, puis Sket, Cole et Minckley
et enfin Lincoln, puis Argano.
Du point de vue de la biospeleologie,
mes recherches s'articulent
avec celles de mon collegue
J-P. Henry sur les Proasellus souterrains,
prolongeant
ainsi les recherches
initiales faites
I'lnstitut
de Biologic animale de l'Universite de la Sane, par Husson et DaurB. Par ailleurs, elles
completent
celles qui sont effectuees au Laboratoire sou terrain de Moulis sur d'autres groupes de
cavernicoles.

a

a

***
Ces diverses considerations
justifient la premiere partie de ce memoire, consacree aux donnees faunistiques et ecologiques sur la famille des Stenasellidae. Elle reprend, en les developpant
et e'l les actualisant
(de nouveaux Stenasellides
ayant etc decrits entretemps),
des donnees
ebauchees dans plusieurs publications
anterieures.
Ellc peut se resumer ainsi:
1. Les Stenaselles doivent etre consideres comme un groupe independant
d' Asellotes, ayant au
moins valeur de famille et que I'on peut, pour I'instant, laisser dans les Aselloidea, bien qu'il ne
semble pas proche parent des Asellidae proprement
dits. Les Stenaselles montrent
toute une
serie de caracteres originaux:
anophtalmie
generalisee du groupe, presence de deux caecums
enteriques
seulement,
grand developpement
et in dependance
des pleonites I et II, presence
d'une squama
la hampe de I'antenne, absence d'epipodite
aux maxillipcdes, lesquels, chez la <;>
ovigere, portent
un oostegite;
structure
et insertion
des mandibules
tres particulieres,
fort
developpement
des pereiopodes
I, formant des gnathopodes,
etc .... qui permettent
d'y voir la
Iignee la plus archaique des Asellotes. Cette lignee s'est maintenue
cote des groupes expansifs
d' Asellotes modernes (Asellidae et Paraselloidea), par suite de son confinement
dans un type de
milieu different et dans une aire geographique
particuliere.
2. Vie dans des galeries, vie interstitielle et expansion du groupe: Les Stenaselles sont des
organismes fouisseurs extrcmement
actifs. J'ai insiste sur cet aspect de leur comportement,
non
pas dans la partie biologique de ce memoire, comme it cut pam logique de Ie faire, mais dans la
premiere partie. En effet, ce type d'activite, dans Ie groupe, a certainement
contribue
l'expansion et
la repartition
des genres et des especes. II semble que ce facteur essen tiel a perm is la
colonisation
des nappes phreatiques
des bassins hydrographiques,
puis, secondairement,
des
massifs karstiques,
alors que precedemment,
on croyait vol on tiers que I'installation
de cette
faune,
dans les eaux souterraines
de regions eloignees actuellement
de la mer, devait
necessairement
ctre lice
telle ou telle transgression marine du passe. L'installation
des diverses
especes, dans les sites de leurs biotopes actuels cst un evenement de I'histoire continentale du
groupe et Ie resultat de ['activite propre des Crustaces, mais non un phenomene
passif. Dc ce
point de vue, j'ai utilise une comparaison
imagee entre I'activite des Stenaselles
dans les
alluvions imbibees d'eau phreatique et celie des Lombrics dans Ie sol acre sus-jacent.

a

a

a

a

a

3. Les Stenaselles d'Europe:

retictes d'une [aune phreatique

thermophile anteqwitemaire:

Jusqu'en
1938, les Stenaselles etaient connus comme un groupe d'Asellotes vivant dans les eaux
karstiques et parfois interstitielles
d'Europe meridionale,
avec Ie seul genre Stenasellus Dollfus,
1897, car, emend. Racovitza,
1924, comportant
9 espcces. Aujourd'hui,
la famille s'est considerablement
enrichie:
6 genres representes
par 32 espcces. Cet enrichissement
s'est surtout
poursuivi par addition de formes vivant dans les eaux souterraines
des regions equatoriales
et
nord-tropicales
de l' Ancien Monde, ainsi que du Mexique. On connaft ainsi 11 especes d' Afrique
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et equatoriale,
au lieu de 2 en 1945,4 especes d'Amerique
centrale (alors que les
ete decouverts
dans Ie Nouveau Monde qu'en Inl)
et une espece du
Cambodge. Toutes ces formes nouvelles vivent dans des eaux hypogees ,I temperature
elevee: 20
a 30°, parfois plus encore. Certaines semblent confinees dans des sources thermales. L'opinion
de Vandel (1964), scion laquelle Stenasellus est un relicte thermophile
(Ie maintien de formes
endemiques
confinees dans des sources thermales en Yougoslavie, au Turkmenistan,
en cst une
preuve) cst parfaitement
valable pour les especes du genre qui, subsistant dans les eaux souterraines frafches d'Europe,
ont df! s'adapter aux conditions de ces biotopes, leur installation dans
les eaux souterraines
continentales
remontant,
au minimum, au milieu de I'ere tertiaire.
I'ourtant,
il apparaft
aujourd'hui
que Ie stock Ie plus important
du groupe n'est pas
constitue
par les espcces europeennes,
comme Stenasellus l'irei, mais par les genres tropicaux
(Magniezia. Metastenasellus, Parastenasellus. Mexistenasellus). Ces derniers ne sont pas des
relictes, mais des constituants
normaux de la faune phreatique
de ces regions du globe. lis
representent
II'S lignees consen'atrices de la fa mille, car leurs biotopes ont subi moins de
bouleversements
climatiques
et de remaniements
paleogeographiques,
au cours des temps
geologiques.
Les especes europeennes
actuelles sont les survivants d'une faune phreatique
ancienne, de
climat chaud, ayant resiste aux conditions
rigoureuses du quaternaire,
soit par confinement
dans des venues thermales perennes, soit surtout par adaptation aux nouvelles conditions climatiques.
Les cloisonnements
hydrographiques
et les migrations
souterraines
recentes
(recolonisation
de domaines glaciaires ou montagnards)
dans ces regions, sont a l'origine de
I'ec!osion de certaines sous-especes, dans les especes polytypiques,
com me Stenasellils l'irei.
4.1.1'01' Stenasellidae de France: Trois especes seulement sont representees en France:
- Stenasellils bllili dans les eaux karstiques du Languedoc mediterraneen.
- Stenasellils racovitzai, dans les eaux sou terraines phreatiques et karstiques de Corse,
- Stenasellils virei est la forme la plus repandue, mais ne de passe pas les limites du bassin
aquitain et de la Catalogne.
5. Stenasellils l'irei: une espece polytypique: L'etude des individus provenant des nombreuses
(117) stations
maintenant
connues a permis de montrer que St. I'irei designe une espece
polytypique
dans laquelle 5 types morphologiques
ont ete reconnus, chacun correspondant
a un
ensemble de populations
possedant une localisation geographique
ou ecologique propre:
- Stenasellus virei I'irei est largement dissemine dans les nappes phreatiques du bassin aquitain
au seIlS large et du bassin de l'Ebre.
- St. virei boui cst un variant interstiticl qui semble avoir diverge du precedent a une 6poque
recente.
II est localise dans Ie haut bassin du Salat et de ses aflluents
et son do maine
hyporheique
est, pour une large part, un territoire de recolonisation postglaciaire.
- St. virei buchneri vit dans les eaux karstiques des massifs urgoniens cantabres.
- St. virei hussoni est tres repandu dans les eaux des massifs calcaires nord-pyreneens,
entre
Foix et Bagneres-de-Bigorre.
II peut s'installer dans les aquiferes interstitiels
adjacents aces
massifs.
- St. virei angelieri est une forme, surtout phreatique, des nappes alluviales des lleuves cotiers
des Pyrenees-Orien tales et de Ca talogne.
Les sous-especes de Stenaselllls virei ont etc d6finies scion des critcres morphologiques.
II
reste a prouver que St. l'irei designe bien une espece biologique, dont les differents types sont
interfeconds
entre-eux, certains des croisements.
operations qui pellvent demander des annees
d'attente,
n'ayant pas encore abouti. II n'est pas certain que Ie resultat soit positif pour tous, la
divergence de St. virei angelieri et de St. l'irei bllchneri avec la forme-type etant plus importante
que celie de St. l'irei virei avec St. l'irei bOlli, d'une part et avec St. l'irei hussoni, d'autre part.
Dans la lignee tyrrhenienne
de St. l'irei (qui comprend St. racol'itzai, St. IJlIili.St. nobrei et
St. virei), les limites biologiques de l'espece polytypique St. l'irei restent incertaines et l'on peut
affirmer que les sous-especes actuelles representant
de futures espcces de la lignee.

Stenasellidae n'ont
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La seconde partie de ce memoire est consacree
I'etude des milieux de vie de 1'espece
franco-espagnole
St. virei et aux observations sur ses populations naturelles. Ellc est Ie resultat
des prospections
et des observations
effectuees,
pour 1'essenticl, sur Ie terrain. Elle s'articule
avec des publications
anterieures
consacrees
I'enumeration
et
la description sommaire des
stations connues de 1'cspece (Magniez 1967/68,
1971 a), ou
un essai de classification
des
biotopes sou terrains de I'especc (Magniez 1971 c).
Le nombre des stations depasse tres largement la centaine. Alors que les biotopes c1assiques
etaient representes
par des collections
d'eau permanentes
ou quasi permanentes
des grottes
dimoyees, l'espece a etc mise en evidence dans Ie reseau actif (zone amphibie) des massifs
karstiqucs et, mcme plus bas, dans la zone d'imbibition
gcnerale ou zone noyee.
Pourtant,
Ie fait Ie plus important
pour 1'ecologie de St. virei a etc sa decouverte dans les
milieux d'interstices:
nappes eluviales alimentant
les sources et surtout nappes alluviales des
alluvions recentes des vallces, y compris dans un milieu annexe de ces dernieres: Ie sousecoulement
des rivieres epigees. II faut insister sur I'importance
des travaux de chercheurs, tels
quc Mcsdemoiselles
Gourbault
et Lescher-Moutoue,
ainsi que Monsieur Bou, qui ont apporte
des preuves materielles de la densite de ces peuplements
hyporheiques,
de leur continuite dans
1'inferotlux et de leur grande extension geographique.
Le peuplement
d'un massif karstique ne
doit plus ctre considere comme un peuplement
insulaire, mais comme un point singulier d'un
peuplement
plus important,
installe
dans l'ensemble
des eaux souterraines
du reseau
hydrographique
dans l'aire duquel se trouve Ie massif.

a

\. Les discontinuites

a

a

apparentes et les discontinuitl?s reelles du milieu aquatique souterrain:

Cette conception
des aquiferes
sou terrains a perm is d'~xpliquer
1'isolement
apparent
de
certaines populations.
Le meilleur exemple est celui fourni par la population
du gouffre de
Padirac. St: virei qui vit dans cette riviere souterraine,
n'est pas un relicte cavernicole, en voie de
disparition,
comme on a pu 1'ecrire quelquefois,
mais une colonie adventice du peuplement
phreatique
de la Dordogne, peuplement
fort peu accessible, mais dont Ie procede des sondages
tubcs Bou-Rouch
a permis de montrer la realite. Le lien materiel qui unit les differents
peuplements
phreatiques
du bassin aquitain
(St. virei virei) est constitue par les chenaux
d'alluvions du tleuve et de ses aftluents de divers ordres.
Dans certaines conditions
geologiques
(creusement
d'une vallee alluviale recente dans un
massif karstifie anterieurement),
des populations
de St. virei, appartenant
deux sous-especes
differentes,
(boui et hussoni), peuvent vivre au voisinage immediat ['une de ['autre, mais dans
des conditions
d'isolement
ecologique
rcmarquable.
Ellcs ne sont pas contemporaines
et ne
derivent pas l'une de 1'autre. La population
karstique est autochtone,
tandis que 1'interstitielle,
plus recente, provient d'une colonisation
du sous-ecoulcment
depuis I'aval.
2. I.a temperature: un facteur non limitatif de la repartition actuelle: Les releves des temperaturcs des biotopes de St. virei montrent qu'en milieu karstique, 1'eventail cst relativement
ferme
(60
140). Dans chaque station, la temperature
peut ne subir que des variations annuelles de
I'ordre de I () seulement. En milieu interstitiel, surtout dans Ie sous-ecoulcment,
des populations
supportent
des variations
annuelles
atteignant
ISO dans certains cas (80
230 environ).
L'espece ne peut donc ctre qualifiee de stenotherme,
mais certaines de ses populations
vivent
dans des conditions de stenothermie
prcsque parfaite.

a

a

a

3. Les populations cavemicoles: des peuplements adventices:

a

De multiples observations
dans les biotopes accessibles, associees
de nombreuses captures,
ont permis d'ameliorcr notre connaissance des peuplements
soutcrrains de St. virei.
- Les sculs groupcmen ts observables sont ceux des collections d'eau des grottes dcnoyees. En
general, ce sont de pctitcs concentrations,
correspondant
des accumulations
d'individus ayant
migre dcpuis lcs systemcs aquiferes vers la grotte, oll ils sont rctenus plus ou moins etroitemcnt
prisonniers
dans les collections
d'eau. Les veritables populations,
qui se perpetuent
essen tielIcment par reproduction
in sitll, sont rares ce niveau des massifs karstiques.
- Lcs populations
karstiqucs
des zones inferieures
du massif et surtout
les populations
phreatiques,
sont Ics plus importantes
numeriquement,
mais les moins accessibles. On ne les
connaft quc par des echantillons,
d'interpretation
delicate. Toutefois ceux-ci montrent toujours
une large predominancc
des stades jeunes, ce qui caracterisc les populations
norm ales. Dans ces
biotopes,
I'espece fait partie d'une biocenose
riche (Triclades,
Gasteropodes,
Ostracodes,

a

a
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Copepodes,
Amphipodes,
Isopodes klicrocharon
et Proasel/lIs), ou se trouvent a la fois des
predateurs et des proies a sa taille.
_ Les populations
des gOtns de grottes comprennent
un large exces d'adultes,
auxquels se
joignent des subadultes et un pourcentage anormalement
faible de jeunes.
Lorsqu'aucun
prelevement
n'y a etc opere, les individus peuvent atteindre 1'1 plus grande taille
et sans dou te I'age maximal, caracteristiques
de I'espece. Les ponctions repetees provoquent
une
diminution
rapide de 1'1 taille moyenne,
ainsi qu'un accroissement
du pourccntage
des
immatures, c'est-a-dire un relevement du taux de remplacement
dans 1'1 population.
Cette observation
montre qu'il s'agit de groupes a faible effectif et apporte 1'1 preuve de leur
confinement
plus ou moins parfait dans les collections d'eau. Dans ces biotopes, la prolificite
des Stenaselles est excessive et seul Ie cannibalisme
cause un amenuisement
rapide des classes
jeunes St. virei y etant plus ou moins isole de sa biocenose caracteristique,
On peut en deduire
que ces poptdations
des grottes denoyees sont des peuplements
adventices, dont I'importance
ecologique est accessoire. D'une maniere plus generale, it est possible de conclure que St. l'irei
n'est pas une espcce vralment
cavernicole,
mais une forme originellement
phreatique,
dont
certaines lignees seulement se sont adaptces aux eallx fibres du domaine karstique.

*

**

La troisieme partie de ce travail a trait 'lUX observations
sur 1'1 biologie de Stenasel/lls l'irei.
Elles sont 1'1 continuation
de celles que Ie Professeur Husson n'avait pu poursuivre que pendant
deux ans (1955-57):
l./.es elevages et lellrs enseignements:
Des clevages de tres longue duree ont pu etre entrepris, it
1'1 fois it 1'1grotte-Iaboratoire
de Moulis (1960-1974),
it la grotte d' Antheuil (1961-1965) et dans
les chambres is:Jthermes du laboratoire de Biologie Animale et Generale de j'Universite de Dijon
(1963-1974).
Ces elevages ont porte surtout sur les formes cavernicoles St. virei hllssoni et St.
I'irei bllcillieri, les sous-espece phreatiques
n'etant connues et ne pouvant etre capturees efficacement
que depuis peu d'annees.
L'impossibilite
de capturer de jeunes individus dans les
biotopes cavernicoles a beaucoup retarde I'etude du developpement
de l'espece.
- Par analogie avec les Asellides, St. virei a etc considere,
tort, comme vegetarien et detritiyore. C'est, en realite, un organisme carnassier,
duue d'un comportement
de predateur
et
capable d'immobiliser
des proies robustes. Toutefois,
les lignees adaptees au milieu cavernicole
ont subi une deviation de leur regime initial, devenant saprophages, guanophages et limivores. II
en est rcsulte une attenuation
du comportement
predateur,
dont on retrouve la manifestation
dans Ie cannibalisme qui existe aussi bien dans les biotopes confines qu'en elevage.
- St. l'irei illlssoni cst insensible it la lumiere, dans la limite des effets thermiques.
Son activite
ambulatoire
en eau libre est extremement
faible, l'activite etant representee essentiellement
par
Ie comportement
fouisseur que Ie conduit it creuser des reseaux de galeries tres developpes. Ce
comportement
a etc interprete
comme
l'activite
atavique
d'un organisme
initialement
phreatique,
vivant au sein d'alluvions imbibees d'eau et non comme une necessite lice a 1'1 vie
cavernicole.
_ La tolerance
thermique
de St. virei est importante
en elevage et conforme
aux mesures
effectuees dans les biotopes naturels. Dans les conditions climatiques actuelles, I'aire de repartition pourrait s'ctendre considerablement.
Le confinement
de l'espece au bassin aquitain cst
donc d'ordre hydrographique
et non thermique.
- L'euryhalinite
de St. l'irei. it tous les stades de sa vie, cst considerable.
ce qui peut passer pour
un argumen t en faveur de l'origine marine des lignees des Stenase//idae,
comme e'est Ie cas pour
les Spheromiens cavernicoles (Dreseo-Derouet
1959).
2. L 'al/ongement dll cycle vital: mlles. internllles et longevite:
_ Comme c'est 1'1 regIe chez les Isopodes. toutes les mues postmarsupiales
de St. l'irei et des
autres espcces observees, sont des mues en deux temps. L'exuviation
posterieulC est suivie d'une
phase de repos ou intramue, puis de I'exuviation
antcrieure.
Chez les Isopodes cpiges, la durce
du phenomcne
reste de I'ordre de 24 heures. parfois moins. Par contre. chez St. I'irei adulte, 1'1

a

210

G. MAGNIEZ

duree des mues cst de I'ordre de deux sel/wines: 13-14 jours pour les 0; 8-16 jours pour les
dimirents
types de mues des 9, jusqu'a 16-21 jours chez des individus tres ages. La mue d'un
Stenaselle adulte de man de au moins 10 fois plus de temps que celie d'un Asellote de surface, de
taille similaire (Asel/us aquaticus), place dans les memes conditions.
- Les intermues des adultes sont tres longues: 9-12 mois pour les intermues norm ales, mais
12- I 8 mois pour les intermues
de reproduction
des femelles. Ces val curs sont lOa 20 fois
superieures a celles rencontrees chez A. aquaticus, pour des intermues homologues.
Chez les Stenasel/us adultes, Ie rythme des mues peut pratiquement
etre considere comme
quasi annue/. Vne telle dilatation de la duree de ces processus a deja etc observee chez les
SphCromiens cavernicoles (Daum 1954).
- En consequence,
la longevite naturelle des Stenaselles cavernicoles est enorme. Pour St. virei
hussoni et St. virei buchneri, tant en elevages que dans les biotopes karstiques, elle doit
atteindre au moins une douzaine d'annees pour les 0 et une quinzaine d'annees pour les 9. Tout
porte
croire qu'il en cst de meme pour St. buili. St. breuili et meme pour des formes
thcrmophiles.
Cette longevite est donc 10- 15 fois superieurc a celie de I'epige A. aquaticus. Le
ralentissement
des processus vitaux, qui affecte les organismes sou terrains cst particulierement
evident chez les Stenasellidae.
3. La reproduction: L'anatomie de I'appareil genital du 0 et de la 9 n'est pas sensiblement
differente
de celie des autres Isopodes.
Le developpement
de I'oostegite
des maxillipedes
constitue
un caractere
sexuel externe 9 temporaire
remarquable.
On note I'existence d'un
pseudohermaphrodisme
masculin externe tardif chez certaines femelles.
- Contrairement
au cas de nombreux
Isopodes, Ie 0 cst plus petit que la 9. Ceci cst a lier au
caractere tres ephCmere de la formation
du couple. La chevauchee nuptiale, courante chez les
Peracarides, demesurement
allongee chez les Spheromiens
cavernicoles, cst inexistante chez les
Stenaselles. Cette absence semble etre correlative de I'ecologie originelle du groupe~ la vic dans
les galeries forces ou dans les interstices, incompatible
avec une precopulation
durable.
- L'accouplement
est tres bref et bilateral successif. II ne s'opere que durant I'intramue parturielle, lorsque la femelle est receptive, les orifices genitaux de celle-ci ne devenant fonctionnels
que lors du rejet de I'exuvie posterieure
de la mue parturielle.
La ponte, qui dure jusqu'a 24
heures, ne survient que 3-5 jours apres la formation du marsupium par I'exuviation anterieure.
- Lcs oeufs sont plus gros que ceux des Asellides (0,4 mm pour St. virei et pres de 0,6 mm,
pour St. buili), mais ces tailles sont nettement
inferieures
celles qui existent dans d'autres
groupes d'lsopodes.
Ces oeufs sont tres riches en vitellus. Les Stenasellides
etant tous des
Asellotes de taille absolue moyenne ou forte, iI n'existe pas de disproportion
entre taille de
I'oeuf et taille de la 9 adulte, comme c'est Ie cas chez les Isopodes nains, adaptes a la vic
psammique (Microparasellidae en particulier).
- Le nombre des oeufs par ponte semble lie assez etroitement
a la taille de la femelle. L'effectif
varie de 15
60 oeufs chez St. virei hussoni (maximum absolu: 70), la taille des 9 correspondantes croissant de 7 a I I mm environ. Dans la population cavernicole de la grotte du Mont-deChac, on trouve une moyenne de pres de 32 oeufs par ponte. Si la prolificite de St. virei cst 4-5
fois plus faible que celie de I' Asellide epige A. aquaticus, de taille similaire, elle reste cependant
elevee. II ne se pose jamais, chez les Stenaselles, de problemes de natalite, comme c'est Ie cas
chez les lsopodes psammiques,
tels que Microcharon ou Angeliera, dont les pontes se reduisent
a 2, ou meme a un seul oeuf.
- Les Stenaselles 9 ont la possibilite de se reproduire
2 et meme 3 fois au cours de leur vic
adulte. Toutefois,
dans certaines stations cavernicoles,
il n'est, ni certain que les 9 se reproduisent plusieurs fois, ni meme que toutes les 9 se reproduisent.
- L'intermue
parturielle (12-18 mois) cst toujours superieure a la duree du sejour intramarsupial de la progeniture,
si bien que la 9 conserve son marsupium vide durant 2 a 8 mois apres Ie
depart de la portee. L'intermue
parturielle se termine toujours par une mue intermediaire,
qui
ramene les oostegites a I'etat non-fonctionnel.
Ainsi, les intermues de reproduction
sont toujours separees par une ou plusieurs intermues de repos genital (9 mois a plusieurs annees).
En consequence,
une meme 9 ne peut jamais se reproduire chaque annee. Ses pontes sont
espacees d'au //loins deux ans, parfois davantage (5 ans ala grotte de l'Estelas). C'est peut-etre
I'etat de ses reserves vitellines et Ie rythme possible de leur accroissement,
scion la richesse en
nourriture du biotope, qui constitue I'horloge biologique propre a chaque individu.
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- Dans les populations
naturelles
observces (grotte du Mont-de-Chac,
en particulier),
il
semble exister une pulsation annuelle des reproductions,
avec une concentration
des pontes en
fin d'hiver et au debut du printemps, les naissances des jeunes intervenant
la fin de l'automne
suivant. Ce phenomene
ne parait pas se maintenir
longtemps
en elevage. 11 s'agit vraisemblablement
d'une synchronisation
relative des mues parturielles des femelles aptes
subir celleci, sous l'action des facteurs ccologiques exterieurs du biotope (flood factor).
Ainsi, il semble que, chez les Stenaselles, Ie phcnomene
qui a pris un rythme annuel ou
quasi annuel soit la mue; la reproduction,
qui est liee certaines des mues ayant une periodicite
encore plus longue.
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4. f.e deve/oppement intramarsupia/ et postmarsupia/:
11 a etc suivi grace a des elevages de longue duree, entretenus ala grotte-Iaboratoire
de Moulis
et a Dijon, puis complete par des observations sur les portees de femelles capturees ovigeres.
- Deve/oppement intramarsupia/: Sa duree est inhabituelle
(9-10 mois, dans les conditions
normales de temperature
de 9-1 1°), environ 10 fois plus importante
que celle des Asellides
cpigcs de taille similaire. Cette tres longue gestation est connue chez d'autres Pcracarides souterrains: Niplzargus virei. Caecosphaeroma bllrgulldum, MOllolistra caeca. Elle semble etre la regIe
pour les Crustaecs cavernicoles.
Le sejour intramarsupial
comprend
une peri ode embryonnaire
de 5 mois
5 mois 1/2,
separee d'une periode larvaire ou postembryonnaire
intramarsupiale
(4 mois a 4 mois 1/2), par
Ie rejet des membranes ovulaires.
*Periode embryonnaire: les stades precoces sont marques par l'extreme
lenteur
des
premieres
divisions et de la formation
de l'aire embryonnaire.
Les organes latcro-dorsaux
apparaissent
tot, preccdant
les ebauches appendiculaires.
Ces branchies
em bryonnaires,
en
forme de coupe pcdonculee,
different
de celles des Asellides. Elks demeurent
fonctionnelles
jusqu'5 la seconde mue larvaire intramarsupiale.
Vers la fin de la periode embryonnaire,
la
croissance en lon!,'lleur des antennules et des antennes semble etre une cause de la dehiscence du
chorion et de la cuticule blastodermique.
*PCriode /arvaire intramarsllpia/e: on y reconnait 3 phases, car elle cst entrecoupce
de 2
mues larvaires. Ces mues en une seule piece ne sont pas de type isopodien. Ellcs constituent
des
jalons importants
dans I'edification
du fu tur organisme:
Au cours de la premiere phase, la larve, tres globuleuse, conserve la flexure dorsale embryonnaire et ses appendices
sont libres. La premiere
mue intramarsupiale
amene une rapide
disparition de la courbure embryonnaire
dorsale.
La seconde in termue montre une larve quasi rectiligne. La bosse vitelline dorsale regresse en
direction ccphalique et les tergites thoraciques se constituent.
La seconde mue larvaire amene Ie rejet des organes latero-dorsaux,
la liberation des ongles
dactyliens et des premieres soies. La larve devient mobile.
L'intermue
qui suit verra la sortie de la larve du marsupium.
Cette intermue n'est que tres
partiellement
intramarsupiale.
Dans une meme portee, Ie scjour marsupial des larves
ce stade
est tres variable. 11 dure 28 jours, en moyenne.
* Naissallce des jeulles: La mere ne Iibere ses jeunes que tres progressivement.
Leur depart
n'est jamais provoque
par la mue reductriee
des oostegites, car celle-ci ne survient que 2 a 8
mois apres Ie depart du dernier pullus.
- Deve/oppement postmarsllpia/: 11 dure 4-5 ans, au minimum, chez les jeunes males et 6-7 ans,
au minimum,
chez les jeunes femelles des souches cavernicoles.
Nous y distinguons
deux
peri odes:
*Periode /arvaire postmarsupia/e: Les jeunes acquierent des perciopodes VII, mais conservent Ie meme aspect ex terne dans les deux sexes. Cette periode s'ctend sur 3 intermues:
La premiere intermue, qui n'est extramarsupiale
que dans sa seconde partie, dure 76 jours en
moyenne (dont les 48 derniers de vie libre). La larve est depourvue de pereiopodes
VII externes
et il n 'est pas certain qu 'elle se nourrisse. Sa tail Ie est de 1,5 mm environ, chez St. virei et de 2, I
n1l11, chez St. !JlIili, ce qui cst considerable
par rapport aux autres Asellotes. Cette premiere
intermue est I'equivalent
des stades manca 1+ manca II ou larve primaire + larve secondaire des
au tres Isopodes.
La premiere mue isopodicnne
dure pills de 83 hellres, en moyenne, chez St. virei, ce qlli est
cnorme.
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La seconde intermue libre cst caracterisee par l'existence des pereiopodes
VII ex ternes, mais
non fonctionnels.
C'est l'equivalent
du stade manca III ou larve tertiaire des Isopodes.
La troisieme in termue est caracterisee
par l'existence
des pereiopodes
VII fonctionnels
et
garnis de soies, mais plus courts que les pereiopodes
VI. Comme la differenciation
sexuelle
externe des males ne debute qu'apres, cette intermue est incluse dans la periode larvaire libre.
Normalement
cette peri ode dure I I mois, au minimum, chez St. virei, parfois jusqu'a 22 mois
chez certains jeunes. Elle est demesurement
allongee par rapport a celie des Asellotes de surface.
*Periode juvenile: C'est la periode postlarvaire et prepuberale,
au cours de laquelle Ie
dimorphisme
sexuel externe s'etablit.
Pour les jeunes femelles, eette periode est caracterisee
par une croissance importante.
Elle
dure au minimum 5-6 ans en elevage, souvent plus, pour St. virei hussoni. Elle se term inc par
l'acquisition
des oostegites.
La taille de puberte, variable scion les individus et les stations, est
souvent de l'ordre de 7 mm, c'est-a-dire plus de la moitie de la tail Ie maximale de l'espece.
Pour les jeunes males, cette periode cst caracterisee
par ['apparition
et la croissance des
papilles genitales et des pleopodes I, ainsi que par la transformation
progressive des ph\opodes
II (qui sont de type 9 chez toutes les larves) en appendices birames de type <5 fonctionnet.
Les
stades intermediaires
de cette morphogenese
ont ete etudies. Typiquement,
elle s'etend de la
quatrieme a la neuvieme intermue postmarsupiale.
Elle dure au minimum 3 ans, souvent 4 ou
davantage. La taille de puberte
est de l'ordre de 4,5 mm, chez St. virei hussoni.
L'age de puberte est donc bien plus eleve, chez les Stenaselles, que chez les Asellotes epiges
(4-5 ans pour Ie 0, 6-7 ans pour la 9, au lieu de 6 mois, au maximum). Nous retrouvons encore
ici ce coefficient
d'allongement,
de l'ordre de 10 fois, qui semble valable aussi bien pour Ie
developpement
intramarsupial,
Ie developpement
larvaire postmarsupial,
la periode juvenile, que
pour la duree de vie adulte. Ces resultats confirment
et generalisent
les observations
faites sur
d'autres organismes sou terrains.

°

***
Ce memoire ne constitue qu'un apart modeste a la connaissance
d'une famille discrete d'Asellotes: les Stenasellidae. II a etc con<;u avec la double preoccupation
d'apporter
une contribution
l't\tude des Crustaces Isopodes (aspect zoologique), et de montrer les consequences
biologiques du confinement
des Stenaselles dans les eaux souterraines continentales
(aspect biospeli3o-

a

/ogique).
L'etude des Stenasellides
est loin d'etre achevee. II serait interessant qu'elle se developpe
dans les directions suivantes:
- Amelioration
des donnees faunistiques
par la poursuite des prospection
des eaux souterraines nord-tropicales
et meme d'Europe meridionale et insulaire.
- Amelioration
des donlH\es ecologiques
et biogeographiqucs
sur Stenasellus virei et les
especes voisines, plus specialement
dans la partie espagnole de l'aire de l'espece pyreneenne.
- Amelioration
des connaissances
sur la biologic du groupe, par I'Ctude en elevage des
especes thermophiles,
qui completerait
celle realisee sur l'espece temperee qu'est St. virei.
- Amelioration
des connaissances
sur la physiologic du groupe. On sait que les Stenasellides
possedent
generalement
des pigments rouges en solution dans l'hemolymphe.
Comme i1s sont
tres resistants a l'asphyxie et comme la teneur en pigments cst particulieremcnt
importante
chez
les formes vivant dans des eaux souterraines
pauvres en oxygene (nappes profondes,
eau a
temperature
elevee), mais tend
se reduire chez les formes des milieux bien oxygenes (gours des
grottes, eau souterraine
fralche, sous-ecoulements),
il a etc suggere qu'i1 s'agit de pigments
respiratoires.
La demontration
biochimique
du fait reste
fournir.
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